Les tordeuses (Lepidoptera, Tortricidae) des vergers: analyse uni- et multidimensionnelle de leur distribution, des échanges avec les écosystèmes adjacents et des processus de recolonisation (Bassin lémanique) by Jeanneret, Philippe & Rahier, Martine
Université de Neuchâtel Institut de Zoologie 
Station fédérale de Recherches en production végétale Changins, Nyon 
Les tordeuses (Lepidoptera, Tortricidae) des vergers: 
analyse uni- et multidimensionnelle de leur 
distribution, des échanges avec les écosystèmes 




Thèse présentée à la Faculté des sciences de l'Université de 
¡Neuchâtel pour l'obtention du grade de docteur es sciences 
Travail réalisé avec le soutien du Fonds national suisse de la 
recherche scientifique Requête No. 31-32549.91 
IMPRIMATUR POUR LA THESE 
Les tordeuses (Lepidoptera, Torticidae) des 
vergers: analyse uni-et mutidimensionnelle de 
leur distribution, des échanges avec les 
écosystèmes adjacents et des processus de 
recolonisation (Bassin lémanique) 
de M. Philippe Jeanneret 
UNIVERSITE DE NEUCHATEL 
FACULTÉ DES SCIENCES 
La Faculté des sciences de l'Université de 
Neuchâtel sur le rapport des membres du jury, 
Mme M. Rahier (directrice de thèse), MM. J.-M. Gobât, 
A. Buttler, P.-J. Charmillot (co-directeur de thèse, Nyon), 
F. Burel (Rennes) et J. Casas (Tours) 
autorise l'impression de la présente thèse. 
Neuchâtel, Ie 1er avril 1998 
Le doyen: 
F. Stoeckli 
Table des matières 
Table des matières 
CHAPITRE 1 - Introduction 
1.1 Etat des connaissances 
1.1.1 Généralités 1 
1.1.2 Le mouvement et la dispersion 2 
1.1.3 Le verger traditionnel et la culture d'arbres fruitiers en tant qu'écosystème 
île 3 
1.1.4 Les tordeuses (Lep. Tortricidae) dans les vergers et autres habitats . . . 4 
1.1.5 La dispersion des tordeuses et les échanges avec les milieux adjacents 6 
1.2 But du travail 7 
CHAPITRE 2 - Les vergers traditionnels d'arbres à haute tige, les cultures 
intensives d'arbres à basse tige et les écosystèmes adjacents 
2.1 Introduction 10 
2.2 Les vergers traditionnels d'arbres à haute tige et les milieux adjacents 
2.2.1 Situation générale 13 
2.2.2 Les vergers traditionnels étudiés 14 
2.3 Les cultures de pommiers et les milieux adjacents 
2.3.1 Les cultures de pommiers étudiées 31 
CHAPITRE 3 - Matériel et Méthodes 
3.1 L'échantillonnage et l'élevage des chenilles 35 
3.2 L'application d'un insecticide dans les vergers d'arbres à haute tige 36 
3.3 L'interception des imagos avec le piège Malaise 37 
3.4 L'identification des chenilles, des chrysalides et des imagos 39 
3.5 Les techniques d'analyse et traitements statistiques 41 
Table des matières 
CHAPITRE 4 - Les tordeuses phyilophages des vergers d'arbres à haute tige 
dans Ie Bassin lémanique 
4.1 Introduction . . . " 45 
4.2 Résumé des éléments importants de la biologie des tordeuses phyilophages et espèces 
proches capturées 49 
4.3 La densité des populations de tordeuses phyilophages et espèces apparentées dans les 
vergers d'arbres à haute tige du Bassin lémanique 52 
4.4 La distribution des tordeuses phyilophages et espèces apparentées dans les vergers: 
interprétation selon l'analyse factorielle des correspondances 58 
4.5 L'influence des descripteurs environnementaux sur la distribution des tordeuses 
phyilophages et espèces apparentées: interprétation selon l'analyse canonique des 
correspondances 
4.5.1 Introduction 63 
4.5.2 L'effet temporel 64 
4.5.3 L'effet spatial 74 
4.5.4 L'effet des descripteurs paysagers et autres descripteurs environnementaux 
sur les tordeuses et leur diversité 76 
4.5.5 L'importance relative des descripteurs environnementaux et synthèse des 
résultats 85 
L'importance relative du temps et de l'espace décrite par une série 
d'analyses canoniques partielles 86 
4.6 Résumé du chapitre 4: Les tordeuses phyilophages des vergers d'arbres à haute tige 
dans Ie Bassin lémanique 90 
CHAPITRE S - L'activité de vol des tordeuses à l'interface des vergers/cultures 
et des écosystèmes adjacents 
5.1 Résumé de la biologie des tordeuses capturées avec le piège Malaise 91 
5.2 Le mouvement global à l'interface entre les vergers/cultures et les écosystèmes 
adjacents 
5.2.1 Analyse globale du peuplement de tordeuses capturées et comparaisons 
entre les 2 années de piégeage 95 
5.2.2 Analyse de la structure des mouvements et distribution dans les six vergers 
et cultures 100 
Table des matières 
5.3 Le mouvement différencié à l'interface entre les vergers/cultures et les écosystèmes 
adjacents 
5.3.1 Introduction 105 
5.3.2 L'activité du peuplement complet de tordeuses à l'interface des 
vergers/cultures et des écosystèmes adjacents: interprétation selon l'analyse 
factorielle des correspondances et le groupement 105 
5.3.3 L'activité à l'interface des vergers/cultures et des écosystèmes adjacents de 
la guilde des tordeuses inféodées: interprétation selon l'analyse factorielle 
des correspondances et le groupement 119 
5.4 L'influence des descripteurs environnementaux sur le mouvement des tordeuses à 
l'interface entre les vergers/cultures et les écosystèmes adjacents 
5.4.1 Introduction 127 
5.4.2 Les descripteurs environnementaux 131 
5.4.3 L'influence des descripteurs environnementaux sur le peuplement complet 
de tordeuses: interprétation selon l'analyse canonique des correspondances 
Analyse canonique 1 (peuplement) 136 
ACC descripteur par descripteur et sélection pas à pas des descripteurs 
environnementaux multiclasses (peuplement) 139 
Diagrammes d'ordination ACC, interprétation des axes et comparaison 
avec les résultats de VAFC (peuplement) 147 
Relations espèces-environnement (peuplement) 161 
Analyses canoniques partielles 1992 (peuplement) 170 
Analyses canoniques partielles 1993 (peuplement) 181 
5.4.4 L'influence des descripteurs environnementaux sur la guilde des tordeuses 
inféodées au pommier: interprétation selon l'analyse canonique des 
correspondances 
Analyse canonique 1 (guilde) 189 
ACC descripteur par descripteur et sélection pas à pas des descripteurs 
environnementaux multiclasses (guilde) 190 
Diagrammes d'ordination ACC, interprétation des axes et comparaison 
avec les résultats de VAFC (guilde) 196 
Relations espèces-environnement (guilde) 206 
Analyses canoniques partielles 1992 (guilde) 211 
Analyses canoniques partielles 1993 (guilde) 216 
5.5 Résumé du chapitre 5: L'activité de vol des tordeuses à l'interface des vergers/cultures 
et des écosystèmes adjacents 220 
Table des matières 
CHAPITRE 6 - LE processus de recolonisation des vergers non cultivés d'arbres 
à haute tige après l'application d'un insecticide 
6.1 Introduction 221 
6.2 Analyse temporelle de l'effet d'un traitement insecticide sur la guilde des "chenilles 
de printemps" 222 
6.3 Analyse temporelle et multidimensionnelle de l'effet d'un traitement insecticide et 
d'autres descripteurs environnementaux sur la recolonisation des vergers par la guilde 
des tordeuses phyllophages et espèces apparentées 
6.3.1 Introduction 227 
6.3.2 Analyse temporelle et multidimensionnelle de l'effet d'un traitement 
insecticide sur la recolonisation des vergers par la guilde des tordeuses 
phyllophages et espèces apparentées 228 
6.3.3 Analyse temporelle et multidimensionnelle de l'effet des descripteurs 
environnementaux sur la recolonisation des vergers par la guilde des 
tordeuses phyllophages et espèces apparentées 233 
6.4 Résumé du chapitre 6: Le processus de recolonisation des vergers non cultivés 
d'arbres à haute tige après l'application d'un insecticide 239 
CHAPITRE 7 - Discussion et Conclusions 
7.1 Discussion 240 
7.2 Conclusions 248 
CHAPITRE 8 - Remerciements 250 
CHAPITRE 9 - Résumé - Summary - Zusammenfassung 
9.1 Résumé 252 
9.2 Summary 254 
9.3 Zusammenfassung 256 
CHAPITRE 10 - Références bibliographiques 258 
Table des matières 
Annexe 1 : Captures des chenilles de tordeuses (Lep. Tortricidae) du feuillage en 1991 
et 1992. 
Annexe 2: Captures des tordeuses (Lep. Tortricidae) avec le piège Malaise (1992): 
espèces associées au pommier. 
Annexe 3: Captures des tordeuses (Lep. Tortricidae) avec le piège Malaise (1992): 
espèces non associées au pommier. 
Annexe 4: Captures des tordeuses (Lep. Tortricidae) avec le piège Malaise (1993): 
espèces associées au pommier, 
Annexe 5: Captures des tordeuses (Lep. Tortricidae) avec le piège Malaise (1993): 
espèces non associées au pommier. 
Annexe 6: Captures des chenilles de tordeuses (Lep. Tortricidae) du feuillage (1993 et 
1994) dans 5 vergers non traités. 
Annexe 7: Captures des chenilles de tordeuses (Lep. Tortricidae) du feuillage (1993 et 
1994) dans 5 vergers traités. 
Chapitre 1 ] 
CHAPITRE 1 
Introduction 
1.1 Etat des connaissances 
1.1.1 Générali tés 
La distribution des organismes vivants est hautement dépendante de leur 
capacité à se disperser et la façon dont ils se dispersent est un sujet de recherche 
important en écologie fondamentale et appliquée. La dispersion permet aux 
organismes de coloniser et de recoloniser les milieux. Ce rôle est prépondérant à 
l'échelle temporelle géologique, comme à l'échelle écologique, plus petite, et conduit 
aux processus d'évolution et de distribution d'abondance. 
Les études menées sur les processus de colonisation utilisant les îles comme 
exemple montrent que le nombre d'espèces habitant une île atteint un équilibre, les 
extinctions compensant les immigrations (MAC ARTHUR & WILSON, 1967). Cette 
théorie appliquée aux interactions insectes-plantes a été proposée la première fois par 
JANZEN (1973) et considère les plantes hôtes comme des îles "dans une mer de 
végétation hostile". La distribution en tache des habitats est un facteur déterminant 
pour la dispersion des organismes et les îles "réelles" peuvent être comparées avec 
les "îles" existant sur le continent. Plusieurs auteurs ont tenté d'appliquer Ia théorie 
de la biogéographie des îles comme concept pour le contrôle de ravageurs dans les 
cultures. Mais ils ont souligné que les cultures n'étaient pas à l'équilibre (dans le sens 
biogéographique) et que la communauté y vivant était largement dominée par les 
migrations (REY & McCOY, 1979; PRICE, 1976; LISS et al, 1986; LEVINS & 
WILSON, 1980). 
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1.1.2 Le mouvement et la dispersion 
PIELOU (1979) et KREBS (1985) ont synthétisé trois modes de dispersion des 
espèces: 
- la diffusion, mouvement graduel qui se déroule sur plusieurs générations. 
- le "jump dispersal", mouvement sur de longues distances, suivi d'un 
établissement réussi. 
- la migration séculaire, dispersion à l'échelle de l'évolution. 
A l'échelle locale, les barrières naturelles peuvent affecter ou même interdire 
la dispersion des espèces. Mais pour ANDREWARTHA & BIRCH (1954), les 
animaux ont une tendance innée à la dispersion. 
Les entomologistes ont tenté de classer les mouvements dans différentes 
catégories en utilisant comme critères les causes et les moyens du déplacement. Dans 
son introduction, JOHNSON (1969) résume les concepts de migration et de 
dispersion. Particulièrement, la migration est définie comme un transfert des adultes 
d'un habitat vers d'autres habitats, ce qui est similaire à la dispersion adaptative et 
distincte de la dispersion accidentelle ou non intentionnelle. D'anciens concepts 
représentent la migration comme une tentative désespérée de fuir la pression de la 
population. Mais sa principale fonction est de permettre le déplacement d'un 
environnement défavorable vers des milieux plus propices (DINGLE, 1972 et 1989). 
SOUTHWOOD (1962) souligne que les migrations sont plus souvent observées de 
ou vers des milieux "temporaires" ou éphémères (à évolution rapide), par 
comparaison avec les écosystèmes "stables" et prévisibles (à évolution lente). 
La distribution spatiale et temporelle des plantes est déterminante pour la 
colonisation et l'établissement des insectes phytophages, comme le mouvement et la 
dispersion. La distribution des plantes et leur diversité influence la densité des 
insectes phytophages, principalement parce qu'elles influencent le mouvement et le 
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comportement de recherche (KAREIVA, 1982 et 1990). Mais le problème réside dans 
la mesure et la quantification du mouvement (par ex. TURCHIN et ai, 1991; WIENS 
et ai, 1993). Dans les agroécosystèmes pour lesquels Ia concentration des ressources 
est très grande, le problème des ravageurs est aggravé (CROMARTIE, 1981; 
TONHASCA & BYRNE, 1994). Cette évidence a conduit plusieurs auteurs à 
soulever la possibilité de manipuler l'organisation spatiale des cultures pour contrôler 
les ravageurs (par ex. PERRIN & PHILIPS, 1978; PERRIN, 1980). RISCH et ai 
(1983), résumant les effets de Ia diversité sur la stabilité des agroécosystèmes, 
montre que la diversification botanique abaisse fréquemment les populations de 
ravageurs. On peut imputer ces observations à l'effet conjoint de la dilution des 
ressources et de la prédation. A plus large échelle, la distribution en tache1 d'une 
plante hôte ou de plusieurs plantes hôtes influence également directement la 
dynamique des populations d'insectes phytophages polyphages (GOULD & 
STINNER, 1984; CRISTe/al , 1992). 
1.1.3 Le verger traditionnel et Ia culture d'arbres fruitiers en tant 
qu'écosystème île 
Pour la culture d'arbres fruitiers2, CROFT & HULL (1983) ont développé une 
approche écologique de l'agroécosystème. Considérant le verger comme un 
écosystème (!), ils ont souligné six composantes agissant sur la diversité des 
arthropodes: (1) l'arbre (variété, architecture); (2) la strate herbacée; (3) le sol; (4) 
l'environnement du verger; (5) la phénologie de l'arbre; (6) la conduite de la culture 
(si cultivé). 
1
 par analogie avec le terme de "patch" utilisé par les anglo-saxons, nous employerons le 
terme de "tache" pour définir la surface occupée par une plante hôte. 
2
 les observations faites s'appliquent également aux vergers traditionnels. Le terme de 
"verger" réunira dans cette partie les deux types d'écosystèmes. 
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Toujours selon CROFT & HULL (1983), la théorie de la biogéographie des îles 
peut aussi s'appliquer au verger. Dans ce cas, le degré d'immigration et d'émigration 
dépend de: (1) la diversité et la capacité à se disperser des espèces colonisatrices; (2) 
la distance entre le ou les écosystèmes sources et le verger; (3) la taille du verger. 
Les concepts généraux de la diversité des insectes phytophages à l'échelle locale 
développés par STRONG et al. (1984) peut s'appliquer à la faune des vergers. En 
particulier, la diversité locale est influencée par la distribution locale et l'abondance 
des plantes hôtes (taille des surfaces occupées, densité), l'isolation des taches 
(controversée en dépit de la théorie de la biogéographie des îles, SIMBERLOFF, 
1978; REY, 1981; WILLIAMSON, 1981) et le mode de culture. 
L'étude de la communauté complète d'arthropodes vivant dans le pommier a 
révélé l'importance conjointe de la conduite de la culture et de son environnement 
(BROWN1 1993; BROWN & WELKER, 1992; RATHMAN & BRUNNER, 1988). 
Notamment, la diversité des arthropodes du verger semble fortement dépendre des 
écosystèmes alentours (SZENTKIRÁLYI & KOZAR1 1991). 
Dans les vergers suisses, l'approche systémique a essentiellement été développée 
pour les acariens ravageurs (ZAHNER, 1985; KLAY, 1987; GENINI, 1987; 
JUVARA-BALS, 1992), mais fait peu de cas de l'environnement du verger. 
1.1.4 Les tordeuses (Lep. Tortricidae) dans les vergers et autres habitats 
La famille des tordeuses contient de nombreuses espèces à la dynamique 
communément ou occasionnellement explosive et qui sont devenues des ravageurs 
connus sur Ia terre entière. Les plus fameuses espèces sont certainement Zeiraphera 
diniana Gn. (la tordeuse grise du mélèze), Chorisioneura fumiferana Clem. (la 
tordeuse du pin), Cydia pomonella L. (le carpocapse des pommes) et Tortrix viridana 
L. (Ia tordeuse verte du chêne). 
Dans les vergers de pommiers, les connaissances de base sur les principales 
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tordeuses causant des dommages dans les vergers européens sont bien développées. 
La distribution, le voltinisme, la biologie, les plantes hôtes, les habitudes alimentaires 
(l'organe préféré: feuillage, fruit, bourgeon, fleur, écorce) sont en général bien 
connus (BALACHOWSKY 1966; BOVEY, 1979; CHAMBÓN, 1986; VAN DER 
GEEST & EVENHUIS, 1991). 
Trois groupes de ravageurs sont définis pour la lutte intégrée dans les vergers 
(CROFT & HULL, 1983): (1) les ravageurs clefs (espèces persistantes, perennes); 
(2) les ravageurs sporadiques ou occasionnels; (3) les ravageurs secondaires 
(ravageurs sporadiques qui ne se nourrissent pas du fruit). Malgré leur dynamique 
parfois explosive, les tordeuses sont plutôt des stratèges K que r, mais des habitats 
aussi différents que des cultures fruitières intensives et des arbres "sauvages" isolés 
peuvent causés des changements dans le statut r-K (CROFT & HULL, 1983). 
STRICKLER & WHALON (1985), étudiant la composition faunistique des 
microlépidoptères dans 17 vergers de pommiers, ont trouvé que le groupe d'espèces 
occupant les cultures était un sous-groupe de celui des vergers abandonnés. 
Rejoignant WHALON & CROF7T (1984), ils expliquent que les espèces les plus 
largement distribuées sont aussi celles qui se dispersent le plus facilement avec une 
haute probabilité de colonisation réussie. 
Dans les cultures européennes, la diversité des tordeuses varie à l'échelle 
biogéographique, régionale et locale. Les groupes d'espèces causant des dégâts sont 
souvent similaires, mais les densités de population peuvent différer. Excepté le 
carpocapse des pommes qui est un ravageur clef partout, le statut de ravageur des 
autres tordeuses varie selon l'espèce, la région et l'année. Dans une revue sur la 
question, AUDEMARD (1986) considère 10 espèces comme ravageurs clefs et 8 
espèces comme ravageurs sporadiques, mais souligne que 1 à 3 espèces seulement 
sont des ravageurs locaux. Ces ravageurs sont essentiellement liés au pommier 
puisque parmi 27 espèces communément piégées dans les cultures fruitières 
(pommes, poires, pêches et prunes), 17 créent des dégâts dans les cultures de 
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pommiers. Nous préciserons que les méthodes de capture utilisées (pièges appâtés 
de phéromones sexuelles, observation visuelle des chenilles) limitent ie nombre des 
espèces aux tordeuses inféodées au pommier. En Suisse, dans un verger de pruniers, 
GIGON (1978) a capturé pas moins de 51 espèces de tordeuses avec un piège 
Malaise, et en Hongrie, MESZAROS et al. (1984) ont recensé 88 espèces dans un 
verger de pommiers en utilisant différentes méthodes de piégeage. Nous précisons 
que le terme "inféodé" est utilisé dans cette étude alors même que les tordeuses ne 
sont pas exclusivement dépendantes du pommier mais notoirement polyphages. 
1.1.5 La dispersion des tordeuses et les échanges avec les milieux adjacents 
La dispersion des ravageurs a été étudiée pour les espèces économiquement 
importantes. Le carpocapse des pommes se déplace généralement à courte distance 
(de l'ordre de 100 à 200m), à l'intérieur du verger et dans les milieux adjacents 
(WORTHLEY, 1932; COUTIN, 1959; WILDBOLZ & BAGGIOUNI, 1959; NAGY 
& JERMY, 1972; HOWELL & CLIFF, 1974; CAUSSE & FERRON1 1979). Mais des 
expériences de lâché-recapture ont permis de mesurer des distances parcourues 
beaucoup plus grandes (STEINER, 1940), allant jusqu'à 11 km (MANI & 
WILDBOLZ, 1977)1. Les adultes de la principale tordeuse de la pelure2, Adoxophyes 
orana F.v.R., se disperse essentiellement à courte distance (approx. 100 m) mais 
BAREL (1973) a montré qu'un déplacement des chenilles au bout de leur fil était 
possible, d'arbre en arbre en tout cas. 
En Europe, une carte de distribution établie par FASSOTTE et al. (1986) pour 
Clepsis spectrana Tr. et Pandemis heparana Den.&Schiff. montre que les deux 
il s'agit en !'occurence d'un individu mâle recapturé à l'aide d'un piège appâté d'attractif 
sexuel. 
appelée ainsi car l'espèce est phyllophage mais les chenilles mangent également la pelure 
des fruits. 
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espèces occupent aussi les environs du verger. En Australie, les travaux sur Epiphyas 
postvittana Walk, ont démontré l'importance des écosystèmes adjacents comme 
source possible de réinfestation (THOMAS & SHAW, 1982), malgré que les 
populations extérieures aux cultures soient confinées dans de petites poches de 
plantes hôtes favorables (GEIER & BRIESE, 1980). L'importance des milieux 
adjacents aux vergers a aussi été révélée par ALTIERI & SCHMIDT (1986), 
soulignant ses effets sur la colonisation par les insectes (malheureusement sans les 
lépidoptères): ayant capturé les insectes avec un piège Malaise placé à l'interface du 
verger et de l'écosystème adjacent, cette étude révèle des échanges importants entre 
le verger commercial classique et son environnement forestier, mais que par contre 
Ie mouvement global entre un verger abandonné et la forêt est faible. ALTIERI & 
SCHMIDT (1986) concluent que plus la différence structurale entre le verger et Ie 
milieu adjacent est grande plus les échanges sont importants. Nous soulignerons, sans 
vouloir diminuer en rien la valeur de l'étude, que les conclusions sont tirées de 
l'examen d'une seule interface par catégorie (i interface verger commercial - forêt; 
I interface verger organique - forêt; I interface verger abandonné - forêt). 
1.2 But du travail 
Dans ce travail, nous avons étudié Ia distribution régionale des tordeuses 
habitant les vergers traditionnels non cultivés de La Côte, ainsi que les mouvements 
entre les vergers, les cultures, et les milieux qui leur sont adjacents. Nous nous 
sommes également intéressés aux processus de recolonisation des vergers 
traditionnels après l'application d'un traitement insecticide, afin de mieux définir 
l'échelle temporelle du phénomène. Les trois thèmes développés dans cette étude ont 
pour but principal de mieux définir, pour les tordeuses, le rôle paysager de 
l'écosystème verger. 
Sous l'application de méthodes de contrôle toujours plus spécifiques (confusion 
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sexuelle, vims de la granulose, régulateurs de croissance et inhibiteurs de chitine) 
contre les ravageurs les plus importants, le carpocapse des pommes et Ia tordeuse de 
Ia pelure, d'autres tordeuses augmentent leur pression dans les cultures fruitières. Ce 
récent changement provient sans nu! doute du fait que ces espèces étaient par le 
passé éliminées par l'application d'insecticides à très large spectre. D'un point de vue 
agronomique, il est intéressant d'étudier la composition en espèces des vergers 
traditionnels pour évaluer leur éventuel rôle comme source d'infestation pour les 
cultures. L'échelle temporelle de la recolonisation d'un verger traditionnel après un 
traitement est également importante agronomiquement puisqu'elle permettra de 
définir si par exemple le traitement annuel des cultures avant la fleur est justifié pour 
les tordeuses (même si ce traitement est plus ou moins obligatoire à cause d'autres 
ravageurs comme les noctuelles et les géométrides). 
D'un point de vue écologique, il est intéressant d'étudier la composition 
faunistique des vergers traditionnels et surtout de tester quantitativement l'influence 
des facteurs environnementaux caractérisant le verger sur la distribution des 
tordeuses. La mesure du taux d'échanges entre le verger et son environnement, ainsi 
que l'influence de cet environnement sur le taux d'échange, permet de mieux définir 
le degré "d'ouverture" de l'écosystème au paysage alentour. Le suivi de la 
recolonisation après traitement, mis en relation avec les facteurs environnementaux 
rend également possible l'analyse de l'influence paysagère globale sur le phénomène. 
Les trois questions ou thèmes suivants sont abordés dans cette étude et sont 
directement liées aux chapitres de résultats: 
(a) Quelle est la distribution régionale des tordeuses phyllophagcs 
inféodées au pommier dans les vergers traditionnels de !a région de 
Nyon - La Côte (Bassin lémaniqtie) et quelle est l'influence des 
descripteurs environnementaux caractéristiques de ces vergers et en 
particulier l'entourage du verger, sur cette distribution (chapitre 4) ? 
(b) Quelles est l'intensité des immigrations et émigrations des tordeuses 
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phyllophages entre les vergers et les milieux adjacents, et en particulier, 
cette intensité dépend-elle des milieux adjacents (chapitre 5) ? 
(c) A quelle échelle temporelle la recolonisation des vergers traditionnels 
après un traitement insecticide s'effectue-t-elle et quelle est l'influence 
des milieux adjacents sur cette recolonisation (chapitre 7) ? 
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CHAPITRE 2 
Les vergers traditionnels d'arbres à haute tige, les 
cultures intensives d'arbres à basse tige et les 
écosystèmes adjacents 
2.1 Introduction 
Le paysage du bassin lémanique dans la région de Nyon - La Côte est fait de petites 
villes (Nyon: 12000 ha.), de nombreux villages, de cultures de céréales, de cultures 
fruitières, de vergers traditionnels non cultivés, de vignes et d'écosystèmes naturels 
(forêts, haies, etc.). A l'échelle régionale, la distribution des ressources potentielles pour 
les tordeuses est par conséquent caractérisée par une structure en tache. 
Dans Ie bassin lémanique, nous pouvons considérer trois différents types de milieux 
favorables aux tordeuses inféodées au pommier: 
(a) Les cultures intensives de pommiers 
(b) Les vergers traditionnels 
(c) Les écosystèmes naturels contenant des plantes hôtes favorables 
Nous avons concentré notre étude sur deux types de milieux abritant les tordeuses, 
les cultures de pommiers (a) et les vergers traditionnels (b). Les écosystèmes naturels 
n'ont pas été étudiés en soi. Selon ZWYGART (1983), nous parlerons donc de "verger" 
pour une plantation d'arbres à haute tige non traitée et de "culture" pour les autres. La 
composante commune aux vergers et aux cultures est la présence du pommier, Pyrus 
malus L., mais ces deux milieux sont très différents du point de vue de leur structure et 
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de l'utilisation qu'on en fait. 
Les trois différences de structure qui nous viennent d'emblée à l'esprit sont : Io ia 
taille des arbres de chacun de ces deux milieux; 2° la prairie sous-jacente sur laquelle les 
arbres sont plantés; et 3° la densité des arbres. 
Dans le cas du verger, les arbres à haute tige atteignent facilement 5 m avec un tronc 
d'environ 1.8 m et une couronne très large. Dans la culture de pommiers, les arbres 
atteignent 3.5 m au plus, en fin de "vie commerciale", soit vers l'âge de 15-20 ans. Mais 
les cultures ont majoritairement des arbres plus jeunes donc plus petits. Le tronc des 
pommiers cultivés est très court, au plus 0,5m et leur couronne est généralement étroite1. 
Dans les vergers traditionnels, les arbres sont plantés sur une prairie de fauche ou 
un pâturage, plus ou moins intensivement exploités. En général, l'agriculteur met le bétail 
au printemps, pratique une fauche en été et remet éventuellement le bétail en automne ou 
fait une deuxième fauche. Dans les cultures d'arbres fruitiers, la prairie devient gazon par 
la régularité et le rythme soutenu des fauches (toutes les 2 semaines). Le nombre d'arbres 
par unité de surface peut avoisiner 100 arbres par hectare dans un verger traditionnel, 
mais ce chiffre est très rarement atteint (HORNER1 1988). Dans les cultures, la densité 
peut atteindre 8000 arbres par hectare (voir plus) en très haute densité, mais chez nous il 
se situe plutôt entre 2000 et 4000 (MONNEY & BLASER, 1993). 
Les vergers traditionnels et les cultures étudiés sont distribués dans la région de La 
Côte le long du lac Léman sur une longeur de 25 km et une largeur d'environ 9 km, du 
bord du lac au pied du Jura (Fig. 1, reproduit avec l'autorisation de l'office fédéral de la 
topographie du 29.10.1998). Le verger le plus au sud est celui de Châtaigneraie, le verger 
le plus à l'ouest celui de La Rippe, le verger le plus à l'est et le plus au nord celui de St 
Livres. 
La forme est dépendante du mode de taille mais généralement les arbres des cultures sont 
maintenus dans un plan. 
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Fig. I. Carte de distribution des vergers traditionnels et cultures de pommier étudiés dans la 
région de La Côte. Numéros 1 à 14: 14 vergers d'arbres à haute tige (descriptions p. 16-30). Cl 
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2.2 Les vergers traditionnels d'arbres à haute tige et les milieux 
adjacents 
2.2.1 Situation générale 
La surface couverte par les vergers traditionnels en Suisse est en constante 
diminution depuis 1960. C'est la conséquence, au départ (en 1970}, des campagnes 
d'abattage subventionnées par les pouvoirs publics, car on voulait remplacer les vergers 
d'arbres à haute tige par des cultures d'arbres à basse tige (rentabilité pour la production 
de fruits). Au cours de ces 40 dernières années, plus du trois quarts des arbres fruitiers 
à haute tige ont disparu en Suisse; leur nombre est ainsi passé de 20 mio. à 5 mio 
(MÜLLER, 1988)'. 
Après les campagnes d'abattage, le facteur le plus important causant la disparition 
des vergers traditionnels est l'élargissement inconsidéré des surfaces construites. En effet, 
les vergers traditionnels se trouvant majoritairement aux abords immédiats des fermes et 
des villages, dans ce qu'on appelle aujourd'hui les zones à bâtir, leur disparition était et 
est encore programmée à courte et moyenne échéance. Les mesures prises depuis 1994 
et qui tentent d'enrayer les influences néfastes de l'agriculture à l'égard de l'environnement 
(production biologique, production intégrée, surfaces de compensation écologique) ne 
peuvent qu'être bénéfiques aux vergers traditionnels, puisqu$e ceux-ci rentrent dans le 
cadre d'indemnisations pour l'agriculteur (surface de compensation écologique type 8 
selon l'ordonnance sur les contributions écologiques). Pourtant, le mode actuel de 
subventionnement permettra peut-être d'arrêter l'hémorragie mais ne suffira pas à la 
création nouvelle de vergers traditionnels2. 
Le rôle écologique de l'écosystème verger traditionnel n'est pourtant plus à 
1
 On peut estimer que depuis lors (1988), on en a encore perdu 1 ou 2 mio. 
2
 Comment voulez-vous résister quand on vous propose plus de 600.-Sfr. Ie m2 pour voire 
verger en zone à bâtir, alors que la confédération vous donne 15.-/arbre + éventuellement 
3000.-/ha pour la prairie pour le garder à titre de surface de compensation écologique ?!! 
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démontrer. En effet, le verger offre une place intermédiaire entre la forêt et les prés 
ouverts, dépourvus d'éléments de structure (BLAB11986; MÜLLER et al., 1988). L'offre 
structurelle du verger traditionnel permet l'enrichissement spécifique à l'échelle d'un 
paysage, en particulier pour les oiseaux (BROGGI & SCHLEGEL, 1990; LUDER, 1981 ). 
Comme espèces typiques, on cite en particulier la chouette chevêche, la huppe, le torcol 
fourmilier et la pie-grièche à tête rousse (SERVICE DE PROTECTION DES OISEAUX, 
1983). 
2.2.2 Les vergers traditionnels étudiés 
Les vergers traditionnels dans lesquels nous avons travaillé correspondent aux 
descriptions faites dans le sous-chapitre précédent. Après avoir examiné la composition 
botanique de la prairie sous-jacente de tous les vergers, nous avons pu conclure à une 
variation faible et compte tenu du sujet de notre étude, nous donnerons une liste générale 
des espèces rencontrées le plus fréquemment. Les éventuelles informations 
complémentaires sont données dans la description de chaque verger s'il y a Heu. et 
notamment en ce qui concerne les environs immédiats du verger. 
Tab. I. Composition botanique des prairies sous-jacentes (inventaire non exhaustif). 
Achilca Millefolium L- Lolium perenne L. 
Agrostis alba L. Medicago saliva L. 
Arrhenaterum elati us L. Plantago major L. 
Bellis perennis L. Planiamo media L. 
Capsela Bursa-pas tori s L. Prunella vulgaris L. 
Carduus sp- Ranunculus accr L. 
Cynosurus cristatus L. Rumex Acetosa L. 
Dactylis glomerata L. Rumex sanguineus L. 
Gallium molugo L. Taraxacum officinale L-
Geranium roiundifolium L. Trifolium pratense L. 
Heracleum sphondylium L. Trifolium repens L. 
Holcus lanatus L. Trisetum flavescens L. 
Lolium multiflorum Lam. Urtica dioica L. 
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La description des environs de chaque verger se divise en trois parties ou zones. La 
première fait référence aux abords immédiats du verger, soit Ie milieu directement 
adjacent. Cette zone est décrite dans la première ligne du tableau de la description des 
vergers. Elle sera reprise comme descripteur écologique paysager et nommée paysage 1 
dans les analyses. La deuxième ligne du tableau considère le milieu observé à une 
distance de 50 à 100m du verger. Les milieux plus éloignés (dès 100m) sont décrit dans 
la troisième ligne. Les descriptions contenues dans les deuxième et troisième lignes 
forment le descripteur écologique paysager paysage II utilisé dans les analyses. 
Tous les extraits de cartes sont reproduit avec l'autorisation de l'office fédéral de la 
topographie du 29.10 1998. 
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Verger 1: Genolier (VD) 
Coordonnées géographiques: 506 280/143 400 
Pommiers: 22 
Autres essences: cerisiers 
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnement du verger: 
Altitude: 550 m 
Superficie: env. 0.8 ha 
Pente: légère, exp. Est 
Nord Est Sud Ouest 
prairie de fauche type sous- prairie de 
jacentc fauche type 
sous-jacente 
route, habitation, jardin 
complexe potager avec ¡tubus 
scolaire, gazon spp. 
bosquet (Acer platartoides, cordon boisé de idem 
Fraxinus excelsior, Sorbus 20m de large 
aucuparia, Rubus sp., (type bosquet 
Cornus mas, Aegopodium Nord) et rivière 
podagraria 
village 
village idem verger mi-tige 
intensif 
prrq Verger traditionnel étudié 
I v.- ) Autres vergers traditionnels 
Forêt 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
E Vigne 
100 500 1000 m 
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Verger 2: Malesseri (VD) 
Coordonnées géographiques: 516 820/147 380 
Pommiers: 13 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Exploitation: moutons toute l'année 
Environnement du verger: 
Altitude: 440 m 
Superficie: env. 1 ha 
Pente: -
Nord Est Sud Ouest 
haie de Crataegus culture de pommiers, 
oxyacantha L. poiriers 
vigne prairie artificielle, 
fauchée, 
engraissée 
vigne cordon boisé de 20 m de autoroute, vigne 
large {Acer pseudopìatanus, grande culture 
Fagus sylvatica, Crataegus 
monogyna, Rosa spp., 
Rubus fruticosus) 
vigne vigne culture d'arbres vigne 
fruitiers 
t'.v I Verger traditionnel étudié 
I v.* I Autres vergers traditionnels 
I ••••-• I Cultures fruitières 
I 1 Grandes cultures, prés à fourrage 
et pâturages 
Mn vig"e 
- i i i_ 
100 500 iOOOm 
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Verger 3: Céligny 
Coordonnées géographiques: 504 700/133 620 
Pommiers: !6 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Exploitation: bétail toute l'année 
Environnement du verger: 
Altitude: 390 m 
Superficie: env. 0.7 ha 
Pente: -










cordon boisé de 20m de 
large (Acer pseudoplatanus, 





















I vWl Verger traditionnel étudié 
WW Forêt 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
Ü^i Lac Léman 
100 500 1000 m 
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Verger 4: Trélex (VD) 
Coordonnées géographiques: 505 200/141 60 
Pommiers: 15 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnement du verger: 
Altitude: 500 m 
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Verger 5: Petit Bois (VD) 
Coordonnées géographiques: 
Pommiers: 28 
503 250/135 600 
Autres essences: cerisiers, poiriers, cognassiers 
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnement du verger: 
Nord-Ouest 
forêt (Quercus robur, Acer 
campestre, Carpinus 
betulus, Crataegus 
monogyna et C. oxyacantha, 
Corylus avellana. Rosa sp., 
Prunus spinosa, Corylus 
avellana. Cornus mas, 
Fagus sylvatica 
Ligustrum vulgare. Lonicera 
xylosteum, Cornus 





monogyna et C. 
oxyacantha, 
Rubus spp., 
Rosa sp., Prunus 









Altitude: 470 m 
Superficie: env. 1.1 ha 
Pente: -
Sud-Ouest 
haie (1.5m de large, 
1.2m de haut) avec 
Crataegus monogyna 
et C. oxyacantha, 





fauchée, cultures de 
cerisiers mi-tige 
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I y :-., I Verger traditionnel étudié 
I---' I Vergers cultivés 
Forêt 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
IMD V i ê n e 
100 500 1000 m 
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Verger 6: Givrins (VD) 
Coordonnées géographiques: 505 40/142 620 
Pommiers: 13 
Autres essences: cerisiers 
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnementdu verger: 
Altitude: 560 m 
Superficie: env. 0.4 ha 
Pente: -
Nord-Ouest Nord-Est Sud-Est Sud-Ouest 
village, jardins centre scolaire voie ferroviaire village, jardins avec 
pommiers, pruniers, 
noyers, poiriers 
village, jardins village, jardins avec villas, jardins 
poiriers, pruniers, noyers, 
pommiers, cerisiers 
village, jardins 
village, jardins grandes cultures grandes coteau avec verger (30 
cultures, culture pommiers, qq. poiriers, 
de pommiers cerisiers, noyers, 
cordon boisé, rivière 
I v./ I Verger traditionnel étudié 
I •-••• l Autres vergers traditionnels 
Forêt 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
100 500 1000 m 
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Verger 7: St Livres (VD) 
Coordonnées géographiques: 519 500/151 350 
Pommiers: 10 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnement du verger: 
Altitude: 600 m 
Superficie: env. 0.5 ha 
Pente: -
Nord-Ouest Nord-Est Sud-Est Sud-Ouest 
village, jardins cordon boisé de 20m de large 
(Fraxinus excelsior, Crataegus 
monogyna, Corylus avellana, 
Rubus sp., Tilia platyphyllos, 
A cer pseudoplatanus, 








grande culture idem grande 
culture 
grandes cultures grandes cultures et verger de 
cerisiers 
grandes cultures, village, 
prairie artificielle, jardins 
engraissée, fauchée 
l-v.'l Verger traditionnel étudié 
I'---'I Autres vergers traditionnels 
Forêt 
1 I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
[Ü3 Vigne 
100 500 1000 m 
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Verger 8: Au bonne (VD) 
Coordonnées géographiques: 518 750/150 350 
Pommiers: 20 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Exploitation: bétail toute l'année 
Environnement du verger: 
Altitude: 540 m 
Superficie: env. 1 ha 
Pente: moyenne, exp. Nord-Est 
Nord-Ouest Nord-Est Sud-Est Sud-Ouest 











grande culture et prairie pâturée, grande culture prairie pâturée, prairie pâturée, 
fauchée fauchée fauchée 
forêt (Fagus sylvatica, Fraxinus 
excelsior, Crataegus monogyna 
et C. oxyacantha, Corylus 
avellana, Acerpseudoplatanus, 
Ligustrum vulgare, Rosasp., 
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Verger 9: Gingins 1 (VD) 
Coordonnées géographiques: 502 980/140 280 
Pommiers: 8 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnement du verger: 
Altitude: 540 m 
























grandes cultures village, jardins, autres 
vergers 
I v.*.I Vergers traditionnels étudiés 
I '•'•• I Autres vergers traditionnels 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
(D Verger 9 
© Verger 10 
100 500 1000 m 
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Verger 10: Gingins 2 (VD) 
Coordonnées géographiques: 503 00/140 280 Altitude: 540 m 
Pommiers: 8 Superficie: env. 0.2 ha 
Autres essences: cerisiers, poiriers Pente: -
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 













village, jardins, autres 
vergers 
grande culture, petite 
forêt (idem Nord-
Ouest Petit-Bois 
grandes cultures grandes cultures et grandes grandes cultures 
prairies pâturées et cultures 
fauchées 
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Verger 11: La Rippe (VD) 
Coordonnées géographiques: 501 190/137 380 
Pommiers: 10 
Autres essences: cerisiers 
Exploitation: bétail toute l'année 
Altitude: 510 m 
Superficie: env. 0.3 ha 
Pente: -
















fauchée, autre verger 
grande culture et 
prairie pâturée fauchée 
grandes cultures grandes cultures et petite forêt (idem idem 
et prairies prairies pâturées, Nord-Ouest Petit 
pâturées, fauchées fauchées Bois) 
|:,:.:| Verger traditionnel étudié 
I •-••• I Autres vergers traditionnels 
\ I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
100 500 1000 m 
28 Les vergers traditionnels d'arbres à haute tige, les cultures intensives ... 
Verger 12: Coinsins (VD) 
Coordonnées géographiques: 507 580/142 100 
Pommiers: 16 
Autres essences: cerisiers, poiriers, pruniers, cognassiers 
Exploitation: bétail toute Tannée 
Environnement du verger: 
Altitude: 480 m 
Superficie: env. 0.2 ha 
Pente: -





















grande culture et 
prairie pâturée fauchée 
idem 
I v: , :| Verger traditionnel étudié 
[v.* I Autres vergers traditionnels 
ü § Forêt 
I 1 Grandes cultures et pâturages 
\mi Vigne 
100 500 1000 m 
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Verger 13: Châtaigneraie (VD) 
Coordonnées géographiques: 502 280/132 380 
Pommiers: 15 
Autres essences: poiriers 
Exploitation: bétail toute l'année 
Environnement du verger: 
Altitude: 450 m 














grande culture et 
prairies pâturées, 
fauchées 
grandes cultures grandes cultures et idem 
et prairies prairies pâturées, 
pâturées, fauchées fauchées 
vigne 
ipa- \'.'.'\ Verger traditionnel étudié 
I '•'•* I Autres vergers traditionnels 
^ H Vergers cultivés 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
OU] Vigne 
100 500 1000 m 
30 Les vergers traditionnels d'arbres à haute tige, les cultures intensives ... 
Verger 14: Grens (VD) 
Coordonnées géographiques: 
Pommiers: 7 
504 380/139 460 
Autres essences: cerisiers, poiriers 
Altitude: 495 m 
Superficie: 
Pente: -
Exploitation: bétail au printemps, 1 fauche en été 
Environnement du verger: 
Nord-Ouest 
grande culture 
grande culture et prairie 
pâturée, fauchée 
forêt (Quercus robur, 
Fraxinus excelsior, Crataegus 
monogyna et C. oxyacantha, 
Corylus avellana, Acer 
pseudoplaianus, Ligustrum 
vulgare. Rosa sp., Prunus 






















_l I 1_ 
| v . ) Verger traditionnel étudié 
|v. ' I Vergers cultivés 
Forêt 
[ I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
l-frvyj Vigne 
100 500 1000 m 
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2.3 Les cultures de pommiers et les milieux adjacents 
2.3.1 Les cultures de pommiers étudiées 
Les trois cultures de pommiers étudiées sont conduites selon les principes de 
la production intégrée, avec notamment l'application de techniques de lutte contre les 
ravageurs le moins néfastes possible pour l'environnement. En particulier, la 
technique de la confusion sexuelle est appliquée contre le carpocapse des pommes 
dans les cultures de Begnins et Allaman, alors que la cultures de Crassier est 
protégée contre ce ravageur par l'application du virus de la granulose. Les tordeuses 
phyllophages, considérées avec les noctuelles et les géométrides comme "chenilles 
de printemps" sont éliminées avec un régulateur de croissance ou un inhibiteur de 
chitine au printemps avant l'apparition de la fleur. 
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Culture de pommiers 1: Allaman (VD) 
Coordonnées géographiques: 519 00/146 600 
Pommiers: env. 11500 
Autres essences: 
Exploitation: production intégrée 
Environnement du verger: 
Altitude: 375 m 
Superficie: env. 5.7 ha 
Pente; -
Nord-Ouest Nord-Est Sud-Est Sud-Ouest 
route, 
habitation 
grande culture forêt (Robinia Pseudo-
Acacia, Fagus sylvatica, 
Tilia piatyphyllos, Sambucus 
nigra, Acer pseudoplatanus, 





forêt idem Sud 
Est 
vigne idem lac Léman lac Léman 
idem villas, jardins lac Léman lac Léman 
Culture étudiée 
I '•'•' I Autres cultures fruitières 
Forêt 
I I Grandes cultures, prés à 
fourrage et pâturages 
Lac 
EM3 v"gne 
Verger de kiwi 
100 500 1000 m 
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Culture de pommiers 2: Crassier (VD) 
Coordonnées géographiques: 502 600/136 800 
Pommiers: env. 4600 ' 
Autres essences: 
Exploitation: production intégrée 
Environnement du verger: 
Altitude: 470 m 
Superficie: env. 2.3 ha 
Pente: -
Nord-Ouest Nord-Est Sud-Est Sud-Ouest 






autre verger, forêt (Quercus 
robur, Fraxinus excelsior, Fagus 
sylvatica, Tilia platyphyllos, 
Crataegus monogyna et 
oxyacanlha, Acer platanoïdes et 
campestre, Ligustrum vulgare, 
Corylus avellana, Viburnum 
¡anfana 
grand cultures grande 
culture 
grande culture 
grandes cultures villas, jardins cordon boisé village 
(idem Nord-
Ouest) 
I v / I Culture étudiée 
\ •.'•' I Autres cultures fruitières 
B l Vergers traditionnels 
I H Forêt 
I I Grandes cultures, prés 
à fourrage et pâturages 
B Vigne 
100 500 1000 m 
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Culture de pommiers 3: Begnins (VD) 
Coordonnées géographiques: 502 600/136 800 
Pommiers: env. 16000 
Autres essences: 
Exploitation: production intégrée 
Environnement du verger: 
Altitude: 470 m 
Superficie: env. 8 ha 
Pente: -
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CHAPITRE 3 
Matériel et Méthodes 
3.1 L'échantillonnage et l'élevage des chenilles 
Nous avons échantillonné les chenilles des tordeuses phyllophages dans les 
vergers de pommiers non traités de la région de Nyon - La Côte selon la même 
méthode en 1991, 1992, 1993 et 1994. En 1991 et 1992, années d'étude de la 
distribution des espèces (Chapitre 4), 11 et 8 vergers respectivement ont été 
échantillonnés (Tab. 2). En 1993 et 1994, années d'étude du processus de 
recolonisation (Chapitre 7), nous avons échantillonné les chenilles dans 10 vergers. 
Nous avons défini le bouquet foliaire (ensemble des feuilles issues d'un même 
bourgeon) ou floral (ensemble des fleurs issues d'un même bourgeon) comme unité 
d'échantillonnage et 150 unités, choisies au hasard, ont été examinées par arbre en 
1991. En 1992 et les années suivantes, nous avons augmenté le nombre d'unités 
échantillonnées par arbre à 200. Le nombre d'arbres échantillonnés par verger est 
proportionnel au nombre total d'arbres du verger: 1-5 arbres, 1 arbre échantillonné; 
6-10, 2 arbres échantillonnés; 11-15, 3 arbres échantillonnés; 16-20, 4 arbres 
échantillonnés; 21-25, 5 arbres échantillonnés. Nous avons effectué l'échantillonnage 
à 4 reprises en 1991 et 1992, à 6 reprises en 1993 et 2 reprises en 1994. 
Les chenilles obtenues ont été déterminées provisoirement et mises 
individuellement en élevage dans des cellules climatisées à 250C, 75% d'humidité 
relative et 18 heures de lumière. En 1991, nous avons nourri les chenilles tout au 
long de leur développement avec du feuillage provenant de vergers non cultivés. 
Nous avons néanmoins remarqué que le feuillage séchait ou pourrissait trop 
rapidement et, en 1992 et les années suivantes, les chenilles ont été nourries avec du 
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milieu artificiel. La détermination des imagos éclos confirme ou infirme 
l'identification des chenilles. 
Tab. 2. Résumé des échantillonnages de bouquets foliaires et floraux effectués en 1991 et 
1992 pour l'étude de la distribution (chapitre 4) et, en 1993 et 1994, pour l'étude de la 






































































































4 Échantillonnages: fin avril, mi-mai, fin mai, mi-juin. 
6 échantillonnages: fin avril, mi-mai, fin mai. mi-juin, début septembre début octobre. 
2 échantillonnages: début mai et fin mai. 
3.2 L'application d'un insecticide dans les vergers d'arbres à 
haute tige 
Dans le but d'étudier le processus de recolonisation du verger d'arbres à haute tige 
par les tordeuses, nous avons échantillonnés les chenilles dans 10 vergers de la 
région de Nyon-La Côte à la fin du mois d'avril 1993, puis nous avons appliqué un 
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insecticide dans 5 des 10 vergers. La recolonisation a ensuite été observée par 
échantillonnage des chenilles tout au long de l'année 1993, du début du mois de mai 
à la mi-septembre, puis au printemps 1994 par 2 échantillonnages au mois de mai. 
Pour les vergers de pommiers, le programme de lutte intégrée élahoré par les 
scientifiques de Changins, et périodiquement publié dans la Revue suisse de 
viticulture, d'arboriculture et d'horticulture, conseille une application au printemps 
avant l'apparition des fleurs pour lutter contre les "chenilles de printemps"'. 
Le produit utilisé, le Zolone®, fait partie de la gamme des insecticides polyvalents 
traditionnellement appliqués en arboriculture fruitière. L'action de cet insecticide est 
directe (contact) et indirecte (ingestion). Nous avons répandu le produit à l'aide d'un 
pistolet gicleur couramment appelé "gun". L'efficacité à 100% d'un traitement dans 
les vergers d'arbres à haute tige peut être mis en doute, car le feuillage important et 
dense, caractéristique des pommiers de ces vergers, ne peut être atteint dans son 
intégralité par la méthode utilisée. L'efficacité est également dépendante du groupe 
d'insectes étudié puisque les chenilles des espèces se déplaçant beaucoup augmentent 
leur risque d'ingérer du feuillage traité. 
3.3 L'interception des imagos avec le piège Malaise 
Pour la capture des imagos actifs à l'interface entre le verger et les milieux 
adjacents, nous avons utilisé un piège Malaise (dit "tente Malaise") transformé. Le 
modèle sur lequel nous nous sommes basé est décrit par TOWNES2 (1972). Le piège 
a 3m de haut et 2m de long (Fig. 2). Il intercepte les insectes entre Im et 2m du sol 
(surface d'interception lmx2m, soit 2m1) ce qui est légèrement en dessous de la 
Cette expression, fréquemment utilisée par les professionnels de l'arboriculture désigne 
l'ensemble des tordeuses, géométrides, noctuelles, géléchides, argyrestides, piutellides, etc. 
2
 Le modèle original provient de MALAISE (1937). 
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hauteur de la couronne d'un pommier. Le tissu tendu entre les piquets d'aluminium 
qui forment la structure du piège est fait de mailles de 1mm1. Nous avons placé 2 
collecteurs au sommet de la structure pour séparer les individus emigrants des 
individus immigrants. Nous avons donc attribué au piège une interception 
bidirectionnelle. Chaque collecteur contient 250 ml d'alcool à 75°. Le piège est Fixé 
au sol à l'aide de cordelettes et de sardines. 







Armature en aluminium 
Nous avons placé un piège bidirectionnel Malaise sur chacun des 4 côtés de 6 
vergers de pommiers, en respectant si possible l'orientation selon les 4 points 
cardinaux. Le collecteur représente l'unité d'échantillonnage. En 1992, nous avons 
collecté 48 unités (4x6x2) durant 14 semaines successives, du début du mois de 
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juillet au début du mois d'octobre {soit 672 unités). En 1993, les pièges ont été 
disposés du début du mois de juin au début du mois de septembre et ont été relevés 
chaque semaine durant 15 semaines (soit 720 unités). 














































3.4 L'identification des chenilles, des chrysalides et des imagos 
L'identification des chenilles est peu sûre en particulier lorsque celles-ci sont 
aux premiers stades de leur développement. Les ouvrages de détermination font le 
Vergers traditionnels d'arbres à haute tige 
• • • • • 
• • • • • 
• • • • • 
Cultures d'arbres fruitiers 
• 
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plus souvent référence aux derniers stades (SWATSCHEK, 1958; BEEKE & DE 
JONG, 1991; CHAMBÓN, 1986). Seuls GUILBOT & GOUJET (1978) proposent 
une clef d'identification des jeunes stades, mais reconnaissent que la fiabilité des 
déterminations est faible. Il est donc impératif d'élever les chenilles capturées, afin 
de les conduire le plus loin possible dans leur développement. L'identification des 
chrysalides est possible et relativement simple pour un petit nombre d'espèces 
fréquemment rencontrées dans les vergers comme ravageurs (BEEKE & DE JONG, 
1991). Néanmoins, la détermination de l'imago reste le moyen d'identification le plus 
sûr. Les couleurs et la structure du dessin des ailes permettent d'identifier les espèces 
sans trop de difficultés (HANNEMAN, 1961; GRAAF BENTINK & DIAKONOFF, 
1968; KUZNETSOV, 1989). Il est néanmoins indispensable de pouvoir comparer 
les individus à une collection de référence (en l'occurrence, nous avons utilisé la 
collection de M. HÄCHLER, collaborateur à Changins). 
Dans notre cas, les imagos élevés avaient souvent perdu une partie ou la totalité 
des écailles recouvrant leurs ailes, car sitôt éclos ils s'activaient et cherchaient à 
sortir de leur boîte d'élevage. Les imagos capturés par le piège Malaise ne sont pas 
dans un très bon état car dès leur interception, leurs ailes frottent contre le tissu et 
les bord du collecteur avant qu'ils ne tombent dans l'alcool. Par conséquent, nous 
avons procédé à la détermination par l'extraction des pièces génitales, et à leur 
éclaircissage dans un bain chaud (9O0C) de KOH. 
L'ouvrage le plus complet pour l'identification des genitalia est celui de 
KUZNETSOV (1989) mais il est également nécessaire d'utiliser HANNEMAN 
(1961) et GRAAF BENTINK & DIAKONOFF (1968). L'identification des genitalia 
est généralement applicable aux imagos mâles car peu de travaux ont été accompli 
sur les genitalia femelles. Néanmoins, nous avons déterminé les femelles grâce à 
l'ouvrage de GRAAF BENTINK & DIAKONOFF (1968), qui comporte un 
assortiment très complet de photos, ainsi que les dessins présentés par KUZNETSOV 
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(1989)1. Il est clair que nous avons le pius souvent utilisé le recoupement des 
observations faites sur les ailes et les genitalia. 
3.5 Les techniques d'analyse et traitements statistiques 
Les trois chapitres de résultats sont traités sur le même schéma d'analyse. La 
première partie considère les totaux d'individus et d'espèces capturés. Les techniques 
appliquées sont du domaine de la statistique classique unidimensionnelle. L'essentiel 
de l'information est obtenu à partir des moyennes et des écart-types (statistique 
descriptive). Dans cette partie, le traitement statistique inférentiel des données utilise 
le test U de Wilcoxon-Mann-Whitney ou le test de Wilcoxon pour échantillons 
appariés (SCHERRER, 1984). 
La deuxième partie des analyses, beaucoup plus conséquente dans cette étude, 
considère simultanément l'ensemble des espèces et leurs abondances. Nous parlons 
alors d'analyse multivariable et de statistique multiâimensionnelle. 
La bibliographie de base2 que nous avons utilisée fait référence aux ouvrages 
suivant (par ordre alphabétique): 
BORCARD, D., LEGENDRE, P. & DRAPEAU, P. (1992). 
BORCARD, D. & BUTTLER, A. (1993). 
GAUCH, H.G. (1982). 
JONGMAN, R.H.G., TER BRAAK, C.J.F. & VAN TONGEREN, O.F.R. (1987). 
LEGENDRE, L. & LEGENDRE P. (1984a). 
LEGENDRE, L. & LEGENDRE1 P. (1984b). 
LEGENDRE, P. & VAUDOR, A. (1991). 
' Dans cet ouvrage, les genitalia femelles ne sont pas présentées pour toutes les espèces . 
2
 Les publications plus spécifiques sont citées au fur et à mesure, s'il y a lieu. 
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TER BRAAK1, C.J.F. (1986). 
TER BRAAK, C.J.F. (1987a). 
TER BRAAK, CJ.F. (1987b). 
TER BRAAK, C.J.F. (1990a). 
• TERBRAAK, C.J.F. (1991). 
Les applications pratiques des analyses statistiques utilisées sont intimement 
liées à l'utilisation des logiciels qui ont été développés sur la base des théories 
mathématiques. Pour les analyses unidimensionnelles, noua avons utilisé le logiciel 
SYSTAT® (Course Technology, Cambridge) et l'ouvrage s'y référant (BERK, 1994). 
Pour les analyses multidimensionnelles, nous avons employé les logiciels suivants: 
- CANOCO® (Microcomputer Power, Ithaca) et les ouvrages de TER BRAAK 
(1986, 1987a, 1987b, 1990a, 1991). 
- PROGICIEL "R" (Université de Montréal) et l'ouvrage de LEGENDRE & 
VAUDOR (1991). 
Trois phases caractérisent cette deuxième partie de notre analyse: 
1. Phase exploratoire: diagrammes d'ordination obtenus grâce à l'analyse 
factorielle des correspondances (AFC), et superposition des résultats d'un 
groupement. Dans notre étude, les ordinations donnent une excellente 
image des similarités et dissimilarités entre les objets, mais nous utiliserons 
également les groupements pour confirmer certaines structures observées 
et pour affiner les liens qui existent entre ces objets2. 
2. Phase d'interprétation des données, en trois étapes: 
analyse indirecte dans laquelle on tente d'expliquer a posteriori les 
1
 11 faut préciser que cet article fait intégralement partie de fa thèse de TER BRAAK (1987a). 
3
 Cette méthode est largement recommandée par la littérature spécialisée. Elle permet 
souvent d'éviter la représentation des axes multiples d'une ordination en 2 ou 3 diagrammes. 
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structures de la phase exploratoire obtenues par une AFC à l'aide de 
facteurs explicatifs (descripteurs environnementaux). Techniquement, 
nous avons utilisé les coefficients de corrélations intrasets (corrélations 
entre les facteurs explicatifs et les axes de l'ordination, définis selon 
TER BRAAK, 1986, p. 1170), ainsi que les coefficients de régression 
multiple des coordonnées des sites (ou relevés) sur les facteurs 
explicatifs (la régression est calculée après l'extraction des coordonnées 
des espèces et des sites de l'AFC). 
analyse directe dans laquelle les structures sont dégagées compte tenu 
des facteurs explicatifs introduit a priori. Dans notre étude, il s'agit de 
l'analyse canonique des correspondances (ACC). Nous utilisons alors 
les coefficient de corrélations intrasets et les coefficients canoniques 
de régression multiple des axes environnementaux (coordonnées des 
sites calculés comme combinaison linéaire des facteurs explicatifs) sur 
les données. 
partition de variance dans lequel on extrait la part explicative de 
chacun des facteurs explicatifs introduits. Celte analyse est réalisée par 
une série à'ACCpartielles. 
3. Tests d'hypothèses: tests statistiques permettant de vérifier l'hypothèse d'une 
action significative des facteurs explicatifs sur la structure des données. La 
procédure utilisée est un test par permutations dit de Monte Carlo (HOPE, 
1968). 
Les données brutes ont été transformées par la fonction y' = ln(y+l). Cette 
transformation est typiquement adaptée aux données d'abondance d'espèces. En effet, 
ce type de données est généralement composé de nombreuses espèces peu 
représentées et de quelques espèces abondantes sur l'ensemble des stations. Un telle 
répartition ne correspond pas à une distribution normale. La transformation 
logaritmique nous permet de remédier à cette particularité et, par son effet, 
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d'amenuiser !Impact sur l'analyse des quelques espèces très abondantes (LEGENDRE 
et LEGENDRE, 1984a, p. 18-19; JONGMAN et al., 1987, p. 103). Les auteurs cités 
ci-dessus conseillent de ne pas intégrer dans l'analyse les espèces avec trop peu 
d'individus. Dans notre étude, nous avons fixer la limite à 5. 
Nous avons parfois été confrontés au problème d'effet d'arche (GAUCH, 1982) 
ou d'effet Guttman (BENZÉCR1, 1973). Dans ce cas, nous avons utilisé la forme 
détendencée de l'analyse factorielle des correspondances ou DCA (Detrended 
Correspondence Analysis). Nous avons eu recour au "détendançage" par fonction 
polynomiale, conseillé si les effets de bord sont faibles (TER BRAAK, 1987a; 
BORCARD & BUTLER, 1993). 
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CHAPITRE 4 
Les tordeuses phyllophages des vergers d'arbres à 
haute tige dans le Bassin lémanique 
4.1 Introduction 
La relation entre le nombre d'espèces phytophages la surface occupée par une 
plante hôte donnée, ainsi que la notion de distribution en tache de cette plante hôte 
dont on dérive l'idée d'isolation, font partie d'un ensemble plus large de 
considérations sur l'équilibre écologique des communautés, l'extinction des espèces, 
la colonisation des milieux et le rapport émigration-immigration. Cet ensemble, mis 
en évidence par MAC ARTHUR & WILSON (1967)', a été nommé "la théorie de la 
biogéographie des îles" ("The theory of island biogeography"). Les concepts de base, 
fondés sur quelques exemples précis tirés d'observations sur les oiseaux, ont été 
abondamment confrontés à d'autres exemples. L'adaptation au cas des insectes 
phytophages vivant au dépend de "plantes hôtes îles" dans une "mer" d'autre 
végétation a été proposée la première fois par JANZEN (1968 et 1973). 
Sur la base des travaux de PRICE (1976), et l'appui de la théorie de JANZEN 
(1968 et 1973), REY & McCOY (1979) explorent la validité du modèle de la 
biogéographie des îles pour le cas des ravageurs de la culture du soja. Ces auteurs 
concluent que la démarche est intéressante mais spéculative à cause notamment du 
manque de connaissance sur la biologie des espèces et leur capacité à se disperser. 
A la même période, une contreverse oppose d'ailleurs les défenseurs de la théorie 
(DIAMOND, 1975; DIAMOND & MAY, 1976) à ses détracteurs (SIMBERLOFF & 
1
 II faut préciser que la théorie fut proposée la première fois par PRESTON (1960 et 1962). 
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ABELE, 1982; CONNOR & McCOY, 1979) sur l'application de la théorie à la 
planification des réserves naturelles. La théorie de la biogéographie des îles a 
également encore été examinée dans une perspective d'applicabilité aux communautés 
d'arthropodes des cultures par LlSS et ai. (1986). 
Une large série d'études, considérant souvent la communauté d'arthropodes dans 
son ensemble, a particulièrement mis en évidence l'impact de Ia surface du milieu sur 
la faune. Une corrélation positive a parfois été démontrée (ex.: REY, 1981) ou 
réfutée puisqu'aucune corrélation (ou une corrélation négative) n'a pu être mise en 
évidence (WEBB & HOPKINS, 1984; DUELLI et ai, 1990). 
La relation entre le nombres d'espèces d'insectes phytophages et la surface 
occupée par la plante hôte a été largement étudiée à l'échelle locale, aux dimensions 
d'une région biogéographique, d'un continent ou de plusieurs continents (voir par 
exemple CONNOR & McCOY, 1979; DEMARMELS, 1990; GASTON & LAWTON, 
1990; LAWTON, 1978 et 1984; LEATHER, 1986; MacGARVIN, 1982; RIGBY & 
LAWTON, 198USTRONG, 1979; STRONG, e/a/., 1977). En résumé, les résultats 
de ces études montrent que plus la surface occupée par la plante hôte est grande, plus 
le nombre d'espèces d'insectes phytophages qu'on peut y trouver est grand. Nous 
préciserons encore que ces études n'ont pas toujours été réalisées avec des espèces 
monophages ou oligophages. 
Il est fondamental de réaliser que ces différents travaux ont été conduits avec 
des conditions de base extrêmement différentes. En effet, REY (1981) a travaillé 
avec de vraies îles, où l'effet "île" est très probablement le facteur principal gérant 
la dynamique de la communauté d'arthropodes et leurs émigrations et immigrations. 
Il n'est donc pas étonnant que cet auteur puisse corroborer les observations de MAC 
ARTHUR & WILSON (1967) en ce qui concerne l'effet de surface, mais aucun effet 
de l'isolation des îles par rapport à leur distance au continent n'a pu être observé. Les 
travaux réalisés sur le continent, dans des paysages en mosaïque, montrent que des 
facteurs autres que l'insularité du milieu sont prédominants, notamment parce que les 
Chapitre 4 47 
milieux étudiés ne correspondaient pas à de vraies îles pour les organismes capturés 
(espèces ubiquistes des paysages cultivés; DUELLI et al, 1990). Néanmoins, l'effet 
d'isolation et l'impact des écosystèmes adjacents sont certainement importants, même 
pour des espèces spécialisées (WEBB et al, 1984). Pour les insectes phytophages, 
qui ont un lien direct avec la piante, il paraît logique que la théorie de l'insularité soit 
mieux démontrée car la ou les plantes hôtes sont toujours distribuée(s) en taches. 
D'autre part, il parait assez naturel de penser qu'une plante largement distribuée à 
travers le monde soit source de nourriture pour un plus grand nombre d'espèces 
qu'une plante dont l'aire de répartition ne dépasse pas 50 km2. 
Dans le cas précis des insectes phytophages, trois principales hypothèses, non 
exclusives, ont été émises pour expliquer la relation avec la surface (STRONG, et al, 
1984): 
1. Lhétérogénéité du milieu: Les surfaces plus grandes procurent un plus 
large spectre d'habitats. 
2. La fréquence d'exposition (the encounter-frequency, the frequency of 
exposure or the passive sampling): Les surfaces plus grandes ont plus 
de chance d'être colonisées (en terme de hasard). 
3. La théorie de l'équilibre de la biogéographie des îles: Le degré 
d'extinction des espèces proposé dans cette théorie est supposé 
inversement proportionnel à la taille totale de la population, et donc 
proportionnel à la surface de l'île; par conséquent, les extinctions vont 
se produire plus souvent dans les petites îles que dans les grandes. 
Le degré de polyphagie des espèces phytophages a très certainement un rôle à 
jouer, puisqu'on peut supposer une sensibilité plus grandes des espèces mono- ou 
oligophages à l'isolation et à la surface du milieu abritant leur(s) plante(s) hôte(s), 
que les espèces polyphages. 
Il y a un élément d'extrême importance et qui probablement détermine avant 
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lout les résultats obtenus et l'interprétation qu'on en fait, en particulier dans l'étude 
de l'effet de surface: l'échantillonnage el l'estimation du nombre d'espèces qui en 
découle. Les conclusions de STRONG et al (1977) ont d'ailleurs été notamment 
remises en question par KURIS et al. (1980) parce qu'elles sont basées sur des 
artefacts dus à 1'échantülonnage (REY et ai, 1981, s'en défendent une année plus 
tard dans un nouvel article). En effet, la mesure de la diversité, que ce soit par le 
simple biais du nombre d'espèces ou de n'importe quel indice calculé, est dépendante 
de l'effort d'échantillonnage. Ii est facile de comprendre et de prouver que le nombre 
d'espèces capturées dans un milieu donné augmente quand on prend un plus grand 
nombre d'échantillons dans ce milieu. D'un autre côté, si la relation "nombre 
d'espèces - surface" est une réalité, on sous-estimera le nombre d'espèces des larges 
surfaces par rapport aux petites en prenant des échantillons de même taille. 
La méthode que nous avons utilisée consiste à prendre des échantillons dont la 
taille est proportionnelle à celle du milieu. On prend ainsi normalement l'effet de 
surface en compte. Pour annihiler l'effet de l'effort d'échantillonnage, présent dans 
ce cas, on peut ensuite introduire des poids différents selon la taille des échantillons, 
dans les analyses. 
Dans notre étude, nous avons utilisé les indices de diversité de SHANNON-
WEAVER, de SIMPSON, et de dominance de BERGER-PARKER (MAGURRAN, 
1988) pour analyser le rapport possible entre la diversité et la surface, d'une part, et 
l'isolement, d'autre part. Les résultats de cette analyse ont été publiés (JEANNERET, 
1992, pour les données de 1991; et JEANNERET, 1993, pour les données de 1992). 
Nous reviendront sur la diversité dans le chapitre 4.5.4 "L'effet des descripteurs 
paysagers...", où nous avons utilisé l'indice de MARGALEF, basé sur la richesse en 
espèce. Néanmoins, le calcul même de la position des vergers par la méthode des 
sommations ou des moyennes pondérées, utilisée dans les AFC ou ACC, nous paraît 
largement mieux adaptée aux buts poursuivis, c'est-à-dire à la comparaison des 
vergers et, à l'analyse de l'effet du paysage (isolation) et de la surface sur Ia guilde 
des tordeuses et espèces apparentées. 
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4.2 Résumé des éléments importants de Ia biologie des tordeuses 
phylIophages et espèces proches capturées 
Ce chapitre apportera quelques éléments importants de la biologie des espèces 
que nous avons capturées lors de nos échantillonnages. La plupart des espèces sont 
largement connues comme ravageurs secondaires des cultures intensives dans toute 
l'Europe. Certaines ne sont pourtant pas citées dans les ouvrages agronomiques 
classiques (BALACHOWSKY 1966'; BOVEY, 1979; AUDEMARD, 1986; 
CHAMBÓN, 1986; VAN DER GEEST & EVENHUIS, 1991). Le Tab. 4 résume les 
plantes hôtes, ainsi que la période d'activité des chenilles et des adultes. Les 
informations proviennent des ouvrages cités ci-dessus et des travaux plus généraux 
concacrés à la détermination et à la biologie (HANNEMANN, 1961; KUZNETSOV, 
1989). 
Il est remarquable de constater l'uniformité de l'activité de ces espèces dans le 
temps. Les chenilles apparaissent à peu de chose près au même moment. La durée du 
développement jusqu'au stade d'imago est pratiquement la même et la période de vol 
des adultes est donc presque simultanée. La seule différence importante est 
finalement le voltinisme, à savoir que certaines espèces ont une deuxième période 
d'activité larvaire et imagínale en automne. 
1
 Cet ouvrage est très complet et toutes les espèces citées ne sont pas des ravageurs au sens 
de CROFT & HULL (1983). 
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4.3 La densité des populations de tordeuses phyllophages et 
espèces apparentées dans les vergers d'arbres à haute tige du 
Bassin lémanique 
Résumé du chapitre 4.3 
La densité des chenilles de tordeuses phyllophages dans les vergers 
d'arbres à haute tige est faible et représente moins de 1.5% du 
feuillage des arbres occupé. 
Pour un verger donné, la densité des populations de tordeuses est 
stable d'une année à l'autre. 
La densité de certaines espèces (par exemple P. heparana) est très 
variable d'un verger à l'autre. 
Les espèces les plus abondantes et les plus fréquentes des vergers 
d'abres à haute tige non cultivés sont des ravageurs reconnus des 
cultures. 
Dans ce sous-chapitre, nous étudierons la densité des populations de tordeuses 
phyllophages capturées dans le feuillage de pommiers haute tige non cultivés. Cette 
approche donnera une idée générale sur la quantité de chenilles capturées et 
permettra de mieux évaluer les résultats obtenus dans l'étude de la diversité et de 
l'influence du paysage. 
Nous avertissons le lecteur que nous avons ajouté 3 espèces apparentées (2 
géléchides et 1 argyrestide) à la guilde des tordeuses inféodées au pommier. La 
biologie et l'écologie de ces espèces sont très similaires à celles des tordeuses et leurs 
chenilles créent également une sorte de nid avec des feuilles assemblées par du 
tissage. L'identification des premiers stades de ces chenilles de môme que celle de 
la plupart des tordeuses n'étant pas possible sur le terrain, elles furent le plus souvent 
capturées grâce à leurs dégâts, ramenées en laboratoire et élevées comme les 
tordeuses. 
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Fig. 3. Résumé de la densité 
moyenne des tordeuses 
phyllophages inféodées au 
pommier dans 1000 bouquets 
foliaires ou floraux. La moyenne 
et l'écart-type sont calculés sur 11 
et 8 vergers, en 1991 et 1992 
respectivement. Les maxima et 
minima représentent les valeurs 
observées dans les vergers à plus 
haute ou plus basse densité. 
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Nous avons conduit notre échantillonnage dans 11 et 8 vergers de la région de 
Nyon - La Côte en 1991 et 1992, respectivement. Parmi les 11 et 8 vergers, 5 sont 
communs aux 2 années. 
En 1991, seul 35% des chenilles élevées (n = 395) ont atteint le stade adulte et 
ont pu ainsi être identifiées avec certitude. La mortalité des chenilles est due au 
parasitisme (13%) et à d'autres causes (87%), dont certainement les conditions 
d'élevage, difficile à adapter pour les jeunes chenilles. Après les déterminations de 
1992, et par recoupement avec les critères d'identification dûment observés et relevés 
sur les chenilles et les chrysalides, nous avons pu extrapoler l'identification de 15% 
des chenilles capturées en 1991. En 1992, 74% des chenilles capturées ont été 
identifiées (n = 429). La mortalité due au parasitisme est du même ordre de grandeur, 
soit 15%. 
La première observation importante concerne la faible densité globale des 
chenilles de tordeuses phyllophages et espèces apparentées. En effet, la densité 
moyenne est égale à 10.3 et 13.8 individus pour 1000 bouquets foliaires ou floraux, 
en 1991 (11 vergers) et 1992 (8 vergers) respectivement (Fig. 3). Cela représente 
moins de 1.5% du feuillage occupé. 
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Les écarts-types, reflet de la dispersion des données, sont semblables pour les 
deux années et montrent que le nombre d'individus capturés peut fortement varier 
d'un verger à l'autre. En 1991, la densité maximale atteint 21 chenilles pour 1000 
bouquets dans le verger de Grens. La guilde de ce verger est dominé par R. nanella 
puisque cette espèce représente 80% des individus. En 1992, la densité maximale de 
chenilles est semblable et fut obtenu à Malesseri. Dans ce verger, la guilde est 
dominée à 58% par la même espèce, R. nanella. La densité minimale des chenilles 
a été obtenue à Châtaigneraie en 1991 (4 individus pour 1000 bouquets) et à Givrins 
en 1992 (5 individus pour 1000 bouquets). Le nombre moyen d'individus capturés, 
les valeurs maximales et minimales sont similaires d'une année à l'autre pour 
l'ensemble des vergers. 
Le détail des densités obtenues par verger (Fig. 4) confirme que les populations 
peuvent varier fortement d'un verger à l'autre, puisque celle de Châtaigneraie 
(3.89/1000 bouquets) représente grosso modo 1/5 de celle de Grens (20.83/1000 
bouquets). 
Pour estimer la variation d'une année à l'autre, nous comparerons les 5 vergers 
échantillonnés les deux années. Le diagramme indique clairement que la différence 
est faible (Fig. 4), mais à ce stade de l'analyse, nous ne pouvons appliquer un test 
statistique classique sur les moyennes annuelles (test de 0 puisque nous sommes en 
présence d'une série temporelle et que par conséquent, les échantillons des 2 années 
ne sont pas indépendants. L'analyse sera faite plus loin avec une ACC, où Ie temps 
est variable explicative. 
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Fig. 4. Nombres d'individus 
capturés pour 1000 bouquets Aubonnc 
dans 11 et 8 vergers en 1991 
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Quant à la densité des populations, la guilde n'a pas subi de bouleversement et 
il y a peu de chance pour que la soustraction au milieu par l'échantillonnage ait 
influencé les populations d'une année à l'autre. D'ailleurs, excepté Givrins, les 
vergers ont des densités plus élevées en 1992 qu'en 1991 et les 3 vergers 
échantilionnés en 1992 seulement ont une densité de population du même ordre de 
grandeur. 
Il est intéressant de détailler la densité moyenne de chacune des espèces 
capturées (Fig. 5, 6 et 7). L'espèces la plus abondante, tant en 1991 qu'en 1992 est 
Recurvaría nanella (Gel.) dont la densité a atteint 16.7 chenilles pour 1000 bouquets 
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Fig. 5. Densité moyenne (pour 
1000 bouquets) et écart-type 
des espèces les plus 
abondantes. La moyenne est 
calculée sur 11 et 8 vergers en 
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La première constatation concerne la grande variation de la densité des 
individus d'un verger à l'autre (écart-type), quelque soit l'espèce considérée. Pour P. 
heparana par exemple, l'espèce la plus abondante des tordeuses au sens strict, la 
densité des chenilles capturées varie de 0.5 (Petit Bois) à 7.3 (Aubonne) individus 
pour 1000 bouquets. La deuxième constation confirme ce que l'analyse précédente 
nous avait apporté, à savoir que la variation d'une année à l'autre n'est pas 
prépondérante, les espèces les plus abondantes étant les mêmes en 1991 et en 1992. 
La densité des espèces moyennement abondantes et faiblement abondantes 
montrent le même schéma. Il faut tout de même relever que plus la densité moyenne 
est faible, plus l'écart-type est grand et cela est dû au fait que l'espèce est absente de 
la majorité des vergers mais que là où elle est présente, sa densité peut être 
importante. 
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Fig. 6. Idem Fig. 5 pour les 
espèces moyennement 
abondantes. 
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Fig. 7. Idem Fig. 5 pour les 
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D'une manière générale, les espèces les plus abondantes (Fig. 5) sont les 
espèces que nous rencontrons le plus souvent et le plus abondamment aussi dans les 
vergers de pommier cultivés dans la région de Nyon - La Côte et dans l'ensemble de 
l'Europe (CHARMILLOT et ai, 1992; AUDEMARD, 1986). 
4.4 La distributions des tordeuses phyllophages et espèces 
apparentées dans les vergers: interprétation selon l'analyse 
factorielle des correspondances 
Résumé du chapitre 4.4 
Les espèces ravageuses typiques des cultures ne sont pas 
associées avec un verger ou un type de verger particulier. 
L'appartenance d'une espèce donnée à un verger donné n'est pas 
démontrée. 
Les vergers ne sont pas distribués le long d'un fort gradient 
environnemental qui déterminerait la composition en espèces de 
leur faune de tordeuses. 
Après avoir étudié la guilde des tordeuses phyllophages et des espèces 
apparentées sous l'aspect de leurs densités globales dans les vergers et dans le temps, 
nous utilisons la panoplie des analyses mu I ti variables pour prendre en considération 
les abondances relatives des espèces. 
Les méthodes statistiques utilisées dans ce chapitre sont décrites sous leur forme 
générale dans 3.5 "Les techniques d'analyses et traitements statistiques". Ce chapitre 
décrit la position relative des vergers d'arbres à haute tige selon leur composition en 
tordeuses et espèces apparentées grâce à un type d'ordination en espace réduit, 
l'analyse factorielle des correspondances (AFC, ou CA pour correspondence 
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analysis). L'AFC permet d'avoir une image des vergers et des espèces qui n'est pas 
contrainte et donc exprime directement les données. L'influence des facteurs 
explicatifs (descripteurs environnementaux) sur Ia position relative des vergers et la 
distribution des espèces, interprétée selon Vanalyse canonique des correspondances 
(ACC, ou CCA pour canonical correspondence analysis) est décrite dans le chapitre 
suivant. 
Avant d'étudier plus en détails l'effet du temps, puisque nous avons 
échantillonné les chenilles sur une période de 2 mois, 2 années de suite (4.5.2 
"L'effet temporel"), nous avons analysé la distribution des vergers et des espèces, 
considérant la somme des captures sur la saison. 
Le Tab. 5 présente les résultats des 2 AFC conduites sur les données de 1991 
et 1992. Les valeurs propres expriment l'importance des axes (dispersion maximale 
des espèces sur ces axes). Une valeur propre élevée révèle une bonne séparation des 
espèces le long de l'axe correspondant et peut découler d'un fort gradient (influence 
d'un ou de plusieurs facteurs environnementaux). 
Tab. 5. AFC 1991 et 1992. L'analyse est conduite sur une matrice de 21 espèces distribuées 
dans i 1 vergers, en 1991; et sur une matrice de 20 espèces et 8 vergers en 1992. 
1991 
Axes 
Valeurs propres . 0.376 0.321 0.272 0.196 
Inertie loiale = Somme des valeurs propres non contraintes 1.623 
1992 
Axes 
Valeurs propres 0.254 0.182 0.167 0.123 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 0.895 
Selon JONGMAN et al. (1987), les valeurs au-dessus de 0.5 dénotent une 
bonne séparation des espèces le long des axes correspondants. Nous noterons la 
faiblesse relative des axes, tant en 1991 qu'en 1992, révélant une dispersion peu 
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importante des espèces le long des axes. Cela signifie que les vergers ne sont 
probablement pas distribués le long d'un gradient environnemental très marqué. 
Le petit nombre de vergers (11 en 1991 et 8 en 1992) est un facteur déterminant 
pour la validité de l'analyse. Il est clair que plus le nombre de "sites" est petit, moins 
l'analyse est performante et manque de clarete. Avec 8 vergers en 1992 par exemple, 
l'inertie totale (dispersion totale des données) est très faible ainsi que la valeur propre 
de chaque axe. Nous noterons tout de même que l'analyse ne nous induit pas en 
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Fig. 8. AFC 1991 présentant les captures de 21 espèces de tordeuses phyllophages et 
espèces apparentées dans 11 vergers de pommiers. Les espèces représentées par moins de 
5 individus ne sont pas inclues dans l'analyse. • : vergers. Les légendes des vergers sont 
composées des 3 premières lettres du nom (voir Tab. 3). A : espèces. Les légendes des 
espèces sont composées des 2 premières lettres du genre et de l'espèce (voir Tab. 4). 
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Le diagramme de l'ordination des données de 1991 (Fig. 8) montre que les 
vergers de Genolier et Grens sont différents des autres (positions extrêmes). Le 
verger de Genolier est caractérisé par 4 espèces, Rhopoboîa naevana, Ptychoioma 
lechearía, Ypsohphus scabrelius et Pandemis corylana, qui n'ont été capturées que 
dans ce site. Le verger de Grens est fortement déterminé par la présence de 
Recurvarla leucatella et Croesia hoïmiana. 
Les vergers de Malesseri, La Rippe et Châtaigneraie forment un groupe et sont 
fortement caractérisés par la présence de Hedya nubiferana et Recurvaría nanella. 
En 1992, le verger de Genolier est toujours bien différencié des autres vergers et 
caractérisé par une espèce du genre Ypsohphus (Fig. 9). Il est probable qu'il s'agisse 
de l'espèce capturée en 1991 déjà (Y. scabrelius) bien que nous ne puissions 
l'affirmer avec certitude, n'ayant pas obtenus d'adultes à partir de l'élevage des 
chenilles. Le verger d'Aubonne occupe également une position extrême et est 
caractérisé par 2 espèces, Pandemis corylana et Acier is hastiaría ainsi que par une 
autres espèce du genre Acleris, Acleris cristana. Archips rosaría détermine le verger 
de St Livres. Si l'on compare les vergers étudiés en 1991 et 1992 (Genolier, 
Malesseri, Céligny, Trélex et Givrins) la proximité espèces-vergers observée ne 
concorde pas particulièrement bien. Seuls Ypsolophits sp. pour Genolier, Recurvaría 
nanella pour Malesseri et Acleris rhombana pour Trélex sont observées en 1991 et 
1992 auprès de ces mêmes vergers. 
Sur la base des observations faites dans le chapitre 4.3 "La densité des 
populations de tordeuses ..." et les AFC étudiées dans ce chapitre-ci, on peut conclure 
que la variation dans la composition en espèces des vergers est faible d'une manière 
générale. En effet, si l'on ne tient pas compte du cas á'Ypsolophus sp., seules 2 
espèces n'ont pas été capturées les 2 années. Etant donné les valeurs propres des axes 
d'ordination, il est peu probable que les vergers soient distribués le long d'un fort 
gradient environnemental qui déterminerait la composition en espèces de leur faune 
de tordeuses. Par contre, les AFC montrent tout de même que les rapports de 
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Fig. 9. AFC 1992 présentant [es captures de 20 espèces de tordeuses phyllophages et 
espèces apparentées dans 8 vergers de pommiers. Les espèces représentées par moins de 5 
individus ne sont pas inclues dans l'analyse. • : vergers. Les légendes des vergers sont 
composées des 3 premières lettres du nom (voir Tab. 3). * : espèces. Les légendes des 
espèces sont composées des 2 premières lettres du genre et de l'espèce (voir Tab. 4). 
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4.5 L'influence des descripteurs environnementaux sur Ia 
distribution des tordeuses phyllophages et espèces 
apparentées: interprétation selon l'analyse canonique des 
correspondances 
4.5.1 Introduction 
La guilde est soumise à une variation spatiale, temporelle et environnementale. 
Les trois facteurs spatiaux, temporels et environnementaux peuvent également induire 
une part de variation commune à eux trois ou à deux d'entre eux (Fig. 10). En effet, 
on peut supposer que la composition en espèces ne varient pas temporellement de la 
même manière d'un verger à l'autre, et que les descripteurs environnementaux, par 
exemple, n'ont pas la même influence au cours du temps. 
Comme nous avons échantillonnés les tordeuses au stade larvaire, il est possible 
que l'influence de l'entourage du verger change au cours des 3 périodes 
d'échantillonnage. Par exemple, la dispersion des larves d'un milieu à un autre, qui 
est susceptible de dépendre du temps, pourrait modifier les abondances relatives. Ce 
phénomène n'est pas exclu puisque certaines expériences menées par BAREL (1973) 
montrent que les jeunes chenilles de la tordeuse de la pelure, Adoxophyes orana, se 
déplacent avec le vent suspendues à leur fil. Un deuxième cas de figure pourrait être 
l'action des facteurs de mortalité induits par les prédateurs et parasitoïdes, 
différenciée selon la structure du paysage entourant le verger et qui peut également 
varier au cours du temps. 
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Part de variation commune 
temps et espace 
Paît de variation commune 
espace et environnement 
Part de variation commune 
temps et environnement 
Y///X Part de variation commune espace, 
temps et environnement 
Fig. 10. Modèle de décomposition de la variance de la matrice espèces montrant le 
chevauchement de la part due aux descripteurs temporels, spatiaux et environnementaux. 
4.5.2 L'effet temporel 
Résumé dit chapitre 4.5.2 
L'activité des larves des tordeuses phyllophages inféodées au 
pommier se limite au printemps et au début de l'été. Passée cette 
période, toutes les espèces sont au stade de nymphe, d'adultes ou ont 
déjà commencé la génération suivante. Seule P. heparana maintient 
une population larvaire importante de la mi-avril à la mi-juin. 
L'évolution des populations et l'abondance relative des espèces au 
cours du temps varie fortement d'une année à l'autre. 
Les vergers traditionnels non cultivés représentent une source de 
nouriturc pour l'avifaune à un moment crucial, c'est-à-dire au début 
du printemps, mais passé cette période, l'offre en nouriture dans la 
couronne des arbres est faible. 
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Le but de ce sous-chapitre est de décrire la succession des captures dans le 
temps. L'activité des larves des tordeuses phyllophages inféodées au pommier se limite 
au printemps et au début de l'été. Passée cette période, toutes les espèces sont au stade 
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Fig. 11. "Box-plot" de la distribution temporelle des captures de larves de tordeuses et espèces 
aparentées. La médiane, le 25, 50 et 75% des captures soni calculés à chacune des périodes 
pour W et 8 vergers en 1991 et 1992, respectivement, o : valeur extrême (plus de trois fois la 
longueur de la "boîte). Périodes: 1 = fin avril • mi mai; 2 = mi mai • Fui mai; 3 = fin mai - mi 
juin. 
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3 = fin mai - mi juin. 
Le schéma de la distribution temporelle toutes espèces confondues est similaire 
en 1991 et 1992, et décrit aussi bien une nette diminution du nombre des individus 
que du nombre des espèces en fonction du temps (Fig. 11). D'un point de vue 
écologique, cela signifie que les vergers traditionnels non cultivés représentent une 
source de nouriture pour l'avifaune à un moment crucial, c'est-à-dire au début du 
printemps, mais que passé cette période, l'offre en nouriture dans la couronne des 
arbres est faible. Durant l'été, le feuillage est essentiellement occupé par les 
mineuses, qui en biomasse représentent une quantité beaucoup plus faible que les 
"chenilles de printemps" réunies (essentiellement tordeuses, noctuelles et 
géométrides). 
Il faut souligner néanmoins que l'échantillonnage peut avoir une influence non 
négligeable et difficilement mesurable sur la chute des populations. Pour le vérifier, 
il serait nécessaire d'échantillonner quelques vergers à partir de fin mai seulement et 
de comparer le résultat avec les vergers échantillonnés depuis le début de la saison, 
ce qui représenterait une étude en soi. Une autre solution consisterait à échantillonner 
les populations à un autre stade, plus tard dans la saison. 
La question de l'influence prépondérante du temps ou de l'effet de 
l'échantillonnage peut également être résolue par l'observation de la variance inter-
vergers, d'une période à l'autre. Cette analyse nous montre que les variances sont loin 
d'être homogènes. De fin avril à mi mai, la variance inter-vergers du nombre 
d'individus est égale à 7.1 en 1991 et 10.0 en 1992; elle vaut 2.2 (1991) et 4.2 (1992) 
pour la période de mi mai à fin mai; et finalement 1.0 (1991) et 1.2 (1992) pour la 
période de fin mai à mi juin. 
La variance inter-vergers chute au cours du temps, ce qui signifie qu'on a de 
moins en moins de différence entre les vergers. Cette analyse est très bien illustrée 
par un "box-plot" (Fig. 11). Si la chute des populations était due à un effet de 
l'échantillonnage seul, nous aurions une variance inter-vergers comparable d'une 
période à l'autre, puisque nous avons soutiré la même proportion de larves dans les 
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différents vergers. 
Fin avril -mi mai 
• Ardnps enuaegana 
• Paœkrois heparan 
Mi mai - Gn moi 
• Aidrips podana 
Q Spüonola oœilana 
Rn msi-mi juin 
O Hedya niibiierana 
D Argyrestia cotneila 
].0 
0.8 
¿sk M fin avril - mi mai Mi mai - fin mai Fin nuli - ira juin 
B Addis crislana Q Aderii rhombarm D Adens vaniglina D Archips rosana 
Q Archips xylosleana ü Croesia hcámiana S Fammene J pi m ani Q Recurvaría leucateüi 
Fig. 12. Distribution temporelle des tordeuses et espèces apparentées inféodées au pommier en 
1991. Les nombres d'individus sont pondérés par le plus petit nombre de bouquets échantillonnés 
(Gingins, mi mai - fin mai, 300 bouquets). Les moyennes et écart-types sont calculés sur les 
échantillonnages de 11 vergers. 
La variation du nombre d'espèces suit le même schéma, la première période étant 
la plus riche. Dans ce cas aussi, les variances sont relativement dissemblables puisque 
la première période a une variance de 3.4 (1991) et 8.3 (1992); Ia deuxième période a 
une variance de 6.8 (1991) et 12.8 (1992); et la troisième période a une variance de 1.4 
(1991) et 2.7 (1992). Dans ce cas aussi, la troisième période présente une différence 
nettement plus petite entre les vergers. Le nombre d'individus et d'espèces tend vers 
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Fig. 13. Distribution temporelle des tordeuses et espèces apparentées inféodées au pommier 
en 1992. Les nombres d'individus sont pondérés par le plus petit nombre de bouquets 
échantillonnés (Gingins, mi mai - fin mai, 300 bouquets). Les moyennes et écart-types sont 
calculés sur les échantillonnages de 8 vergers. 
A ce stade de l'analyse, nous ne pouvons pas tester la différence entre les périodes 
par une analyse de variance classique sur les totaux d'individus, puisque justemement 
l'homogénéité des variances n'est pas vérifiée. De plus, si le temps a un effet, 
l'indépendance des échantillons d'une période à l'autre pour le même verger n'est pas 
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l'indépendance des échantillons d'une période à l'autre pour le même verger n'est pas 
vérifiée non plus (nous sommes en présence d'une série temporelle). La technique qui 
permet de palier aux aléas d'une analyse de variance classique, dans ce cas, consiste à 
faire une analyse canonique des correspondances (ACC) avec les 3 périodes comme 
variables explicatives et de tester l'hypothèse de l'influence de la période sur les 
tordeuses avec le test de Monte Carlo par permutations. Cette analyse est décrite plus 
loin. 
L'étude de la distribution espèce par espèce (Fig. 12 et 13) montre qu'une 
succession existe bel et bien. Par succession des espèces, nous entendons que les 
abondances les plus fortes des différentes espèces ne sont pas enregistrées durant la 
même période. En effet, les espèces fortement et moyennement abondantes ont en 
majorité leur plus forte abondance au même moment, c'est-à-dire durant la période 1, 
de la fin du mois d'avril jusqu'à la mi mai (Fig. 12 et 13, graphiques placés en haut). Il 
faut observer que les écart-types sont importants et que plus l'espèce est abondante, plus 
l'écart-type est grand. 
Cela signifie que, d'une part, les densités de populations varient fortement d'un 
verger à l'autre et que, d'autre part, la forte abondance de certaines espèces se manifeste 
dans certains vergers seulement. La distribution temporelle de R. nanella suit ce schéma 
(la distribution temporelle n'est pas présentée graphiquement pour des raisons d'échelle) 
puisque nous avons capturés 2.5 (±2.8), 0.1 (±0.2) et 0.2 (±0.4) individus en moyenne 
pour les trois périodes, successivement en 1991; 8.1 (±6.0), abondance nulle et 0.1 
(±0.3) en 1992. 
Néanmoins, en 1991, les espèces moins abondantes {Acleris cristana, Acleris 
rhombana, Croesia holmiana, Acleris variegana, Archips xylosteana et Archips rosana) 
sont plus actives à la deuxième et à la troisième période (Fig 12, graphique placé en 
bas). En 1992, Croesia holmiana, Acleris cristana, Archips xylosteana et Archips 
rosana sont plus abondantes durant la période 2 et la période 3 (Fig 13, graphique placé 
en bas). Parmi les espèces les plus abondantes en 1991, Pandemis heparana, Hedya 
nubiferana et Archips podana atteignent leur maximum durant la période 2 ou 3. 
70 Les tordeuses phyllophages des vergers d'arbres à haute lige... 
En 1992, seule Pandemis heparana est plus abondante durant la période 3. 
Si on réunit les observations de 1991 et 1992, parmi les espèces les plus 
abondantes, Pandemis heparana et Archips podana ont leur plus forte abondance 
durant la période 2 ou 3. Durant ces périodes-là, parmi les espèces les moins 
abondantes, Croesia holmiana, Acleris cristana, Archips rosana el Árchips 
xyiosteana ont leur abondance ta plus forte. Il est donc assez clair que globalement, 
ces espèces succèdent à Spiionota ocellana et Argyrestia Cornelia d'une part (espèces 
les plus abondantes) et, Pammene spiniana et Recurvaría leucatella d'autre part 
(espèces moins abondantes), qui ont été plus abondamment capturées durant la 
période 1. 
Tab. 6. ACC 1991 et 1992. L'analyse est conduite sur une matrice de 9 espèces distribuées 
dans 11 vergers, en 1991; et sur une matrice de 11 espèces et 8 vergers en 1992. Les axes 
sont contraints par un descripteur environnemental représentant le temps, divisé en 3 classes 
nominales (3 périodes). L'appartenance d'une période à un verger est traitée comme 
covariable (vergers = blocs). Le test de Monte Carlo est réalisé sur la somme des valeurs 
propres canoniques avec 99 permutations. Les valeurs significatives au seuil de 1% sont 





0.135 0.105 0.407 0.348 2.667 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 






Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
1992 
4 Inertie totale 
0.328 0.157 0.205 0.159 1.722 
1.834 
28.2 
p = 0.01 
Pour tester l'influence du temps (3 périodes) sur la guilde des tordeuses 
phyllophages inféodées au pommier, nous avons procédé à 2 analyses canoniques des 
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correspondance, soit 1 par année (Tab. 6). Nous avons divisé la matrice des espèces 
de la guilde en trois périodes et testé l'influence de la période sur la distribution et 
l'abondance relative des espèces. Techniquement, nous avons introduit les 3 périodes 
comme variables explicatives, les vergers comme covariables, et demander au 
programme d'effectuer le test de Monte Carlo en permutant les périodes "à l'intérieur" 
de chaque verger (effet de bloc). On retire ainsi l'effet "verger". Le test de Monte 
Carlo par permutations indique une influence non significative à 5% de la période 
{Tab. 6; variation expliquée: 9%;p = 0.3) en 1991 et significative en 1992 (variation 
expliquée: 2S.2%;p = 0.01). La période n'a donc pas la même influence en 1991 et 
en 1992. Cette différence est observable sur la Fig. 11, où effectivement les nombres 
d'individus et d'espèces chutent plus vite d'une période à l'autre en 1992 qu'en 1991. 
Le phénomène peut être dû aux conditions climatiques, qui ont permis aux chenilles 
de se nymphoser plus rapidemment en 1992. 
Le diagramme d'ordination de l'ACC, est présenté pour 1992 uniquement 
puisque les 3 périodes n'expliquent pas une part de variation significative en 1991. 
Sur le diagramme (Fig. 14), le descripteur environnemental temporel, soit la période 
Ì (pér 1), la période 2 (pér 2) et la période 3 (pér 3) est représenté par le symbole A 
placé au centroide des coordonnées de chaque verger - période ( • ). Le diagramme 
indique relativement clairement les espèces (* ) les plus marquées par l'effet de la 
période et corrobore bien les observations faites sur la Fig. 13. 
D'une manière générale, la majorité des espèces sont plus abondantes durant la 
période ! (voir aussi Fig. 12 et 13). Cette période a un effet particulièrement marqué 
sur Argyresíhia cometía, Recurvaría nanella et R. nanella. Spilonota ocellana et 
Hedya nubiferana leur sont associées. Acleris cristana et Archips cralaegana ont leur 
plus forte abondance durant \apériode 2 et domine celle-ci avec Pandemis heparana, 
qui elle a une abondance similaire durant les 3 périodes. La période 3 est 
essentiellement dominée par Pandemis heparana et Croesia holmiana, et cette 
dernière espèce y a sa plus forte abondance (Fig. 13). 
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Fig. 14. ACC 1992. Diagramme des sites (vergers - périodes) et du descripteur 
environnemental temporel. • : vergers. Les légendes des vergers sont composées des 3 
premières lettres du nom (voir Tab. 3). 1,2 et 3: 3 périodes d'échantillonnage, A : espèces. 
Les classes du descripteur environnemental nominal période (pér ¡, pér 2 et pér 3) sont 
situées aux centroides des coordonnées des échantillons appartenant à chaque classe 
(symbole: A ). Les espèces représentées par moins de 5 individus ne sont pas inclues dans 
l'analyse. Les légendes des espèces sont composées des 2 premières lettres du genre et de 
l'espèce (voir Tab. 4). 
Chapitre 4 73 
II faut observer que deux conditions sont nécessaires à la proximités espèce -
période sur le diagramme d'ordination. L'espèce doit dominer le peuplement à la 
période considérée et son abondance propre doit y être la plus élevée. 
Pour analyser l'évolution sur les 2 années, nous avons construit une matrice des 
espèces regroupant les données des 5 vergers échantillonnés aux 3 périodes en 1991 
et 1992. La matrice espèces comprend donc 30 lignes (5 vergers x 6 périodes). 
Comme précédemment, le descripteur environnemental représentant le temps, 
dans ce cas divisé en 6 classes (6 périodes), est introduit comme variable explicative 
et les vergers comme covariables. 
Tab. 7. ACC 1991 et 1992 formant une seule matrice. L'analyse est conduite sur une matrice 
de 20 espèces distribuées dans 5 vergers échantillonés à 6 reprises (3 fois en 1991 et 3 fois 
en 1992). Les axes sont contraints par un descripteur environnmental représentant l'année 
(haut du tableau) ou 6 périodes (bas du tableau). L'appartenance d'une année à un verger est 
traitée comme covariable (vergers = blocs). Le test de Monte Carlo est réalisé sur la somme 
des valeurs propres canoniques avec 99 permutations. Les valeurs significatives au seuil de 
1 % sont marquées en gras. 
1991-1992 = 2 années 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Inertie totale 
0.157 0.534 0.468 0.399 3.058 
0.157 
5.1 
p = 0.3 
1991-1992 = 6 périodes 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Inertie totale 
0.392 0.299 0.213 0.128 3.058 
1.132 
37 
p = 0.01 
La période explique une part significative de la distribution des espèces au seuil 
de 5% (variation expliquée: 37%; p = 0.01). Par contre, en introduisant les 2 années 
comme variables explicatives et non pas les 6 périodes, leur influence n'est pas 
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significative à 5% (variation expliquée: 5,1%;/7 = 0.3). Cela signifie que la variation 
entre les périodes est importante et significative, mais pas d'une année à l'autre. En 
d'autres termes, la période à laquelle les échantillons sont pris influence 
significativement ce que ces échantillons contiennent mais cette influence se répète 
comparablement d'une année à !'autre. 
4.5.3 L'effet spatial 
Résumé du chapitre 4.5.3 
Les chenilles des tordeuses sont distribuées selon un gradient spatial 
qui fait référence aux coordonnées géographiques des vergers 
d'arbres à haute tige dans la région de Nyon-La Côte 
Pour l'étude de l'effet spatial, il faut extraire l'effet temporel, comme nous avons 
neutralisé l'effet spatial lors de l'étude de la distribution temporelle. Dans CANOCO, 
on introduit le descripteur environnemental représentant le temps (les 3 périodes) 
comme covariable et on indique au programme de permuter, dans le test de Monte 
Carlo, les vergers au sein des 3 périodes séparément. Le descripteur spatial est 
représenté par les coordonnées géographiques1 des vergers. Ce descripteur permet 
de détecter un éventuel gradient spatial dans les données, s'il explique une part 
significative de variation. Sous une forme plus complexe (ajout de la forme carrée 
ou cubique des coordonnées), cette analyse représente une forme multidimensionnelle 
de "trend surface analysis" (BORCARD & BUTLER, 1993; TER BRAAK, 1987a). 
En 1991, 5.2% de la variation totale est imputable aux coordonnées 
géographiques, et cette part de variation n'est pas significative (Tab. 8;/> = 0.81). 
En 1992, les coordonnées géographiques expliquent une part significative de la 
variation au seuil de 5% (\\.5%;p = 0.05) et démontrent que la guilde des tordeuses 
Les valeurs sont données avec les autres descripteurs environnementaux dans le Tab. 9. 
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inféodées au pommier et espèces apparentées est distribuée selon un gradient spatial. 
La différente d'une année à l'autre est imputable au lot différent de vergers étudiés. 
Tab. 8. ACC 1991 et 1992. L'anaiyse est conduite sur une matrice de 9 espèces distribuées 
dans 11 vergers, en 1991; et sur une matrice de 11 espèces et 8 vergers en 1992. Les axes 
sont contraints par 1 descripteur environnemental représentant l'espace (coordonnées 
géographiques). Les trois périodes d'échantillonnage sont traitées comme covariables 
(périodes = blocs). Le test de Monte Carlo est réalisé sur la somme des valeurs propres 





Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Inenie totale 
0.098 0.046 0.511 0.450 2.667 
0.138 
5.2 




Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Inertie totale 
0.113 0.087 0.280 0.178 1.742 
0.200 
11.5 
p = 0,05 
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4.5.4 L'effet des descripteurs paysagers et autres descripteurs 
environnementaux sur les tordeuses et leur diversité 
Résumé du chapitre 4.5.4 
La proximité de forêt et le nombre d'arbre contenu dans le verger 
(effet de la surface) n'influencent pas significativement la 
composition en espèces des tordeuses et leurs abondances relatives. 
L'influence de la proximité d'autres vergers explique la composition 
en espèces des tordeuses une des deux années d'étude seulement. 
La diversité des espèces de tordeuses collectées dans les vergers 
d'arbres à haute tige, calculée selon l'indice de Margalef, n'augmente 
pas avec la taille du verger. 
Nous avions supposé le temps et l'espace comme facteurs dominant 
l'explication de la variation de la guilde des tordeuses inféodées au pommier et les 
espèces apparentées. Il est clair que d'autres facteurs peuvent avoir de l'importance. 
Comme nous l'avons largement défini dans l'introduction, nous étions 
particulièrement intéressés à étudier l'effet de l'entourage de l'écosystème verger sur 
l'activité de vol des tordeuses à l'interface du verger et des écosystèmes adjacents et, 
sur la guilde vivant au dépend du feuillage. 
Nous avons défini 3 descripteurs environnementaux principaux, 
hypothétiquement importants dans l'explication de la variation au sein de la matrice 
des espèces: 
Le premier concerne la proximité d'autres vergers, observée dans le terrain dans 
un rayon de 300 m autour de chaque verger et reportée sur une échelle de 1 à 5 (pas 
de vergers à proximité = 1), compte tenu du nombre de vergers et leurs distances. 
Le deuxième considère la proximité de forêts, haies ou bosquets, relevée et 
également traduite sur une échelle de 1 à 5 (pas d'écosystèmes de ce type = 1). Il est 
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supposé que ces milieux-là sont susceptibles, plus que d'autres (prairies extensives, 
prairies maigres, etc.), d'abriter des plantes hôtes intéressantes pour la guilde (voir 
Tab. 4, liste des espèces avec leurs plantes hôtes). 
Le troisième considère la taille du verger, mesurée par le nombre d'arbres. Nous 
précisons que la densité des arbres est tout à fait similaire d'un verger à l'autre. 
La variation dans la composition en espèces des vergers est analysée à l'aide de 
descripteurs typiquement paysagers et d'un descripteur propre au verger, la taille de 
celui-ci. Il est clair que nous pourrions envisager d'autre type de descripteurs, tels que 
la nature de la prairie sous-jacente, l'âge des arbres, l'éventuelle taille automnale ou 
hivernale des arbres, les variétés de pommiers de chaque vergers. 
Tab. 9. Valeurs attribuées aux descripteurs environnementaux. Coordonnées géographiques, 
latitude et longitude. Proximité d'autres vergers, échelle de 1 à 5 (pas d'autres vergers à 
proximité = I). Proximité de forêts, haies, bosquets, échelle de 1 à 5 (pas d'écosystèmes de 
ce type = 1). Nombres d'arbres. 
Vergers Coordonnées géographiques Autres Forêts, haies, Nombre 























































































Considérant les plantes hôtes des tordeuses de la guilde, nous ne pouvons 
supposer une influence importante de la prairie sous-jacente en terme de nourriture. 
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Par contre, il est possible que la composition botanique joue un rôle par 
l'intermédiaire du parasitisme ou de Ia prédation, les prairies naturelles, fleuries, 
offrant de nets avantages à la faune des parasitoïdes et prédateurs par rapport à une 
prairie uniforme de raygrass. 
Et si les facteurs de mortalité varient d'un verger à l'autre, on peut supposer en 
conséquence que la guilde elle-même peut varier. Malheureusement, nous n'avons pas 
relevé de différence suffisamment grande dans Ia structure et la qualité des prairies 
pour pouvoir tester cette hypothèse (voir chapitre 2.2 "Les vergers traditionnels..."). 
En effet, la plupart de celles-ci sont mises en pâture aux bovins au printemps durant 
un mois environ, puis elles sont fauchées une fois en été. Elles ne sont pas ressemées, 
mais parfois engraissées au printemps avec du Hsier. 
L'âge des arbres ne peut être introduit dans l'analyse. Comme nous l'avons déjà 
souligné, leur état général et les renseignements pris auprès des propriétaires 
prouvent que tous les vergers ont été plantés durant la période pré-cultures intensives 
(avant les années 60) et aucun d'entre eux n'est composé de jeunes arbres. D'une 
manière générale, on peut estimer l'âge des vergers traditionnels d'arbres à haute tige 
de la région de Nyon - La Côte à 50 ans environ (CORBAZ, R., comm. pers.). 
Parmi les vergers étudiés, un seul est taillé régulièrement (tous les 2 ans), à 
Céligny. Nous ne pouvons donc pas tester l'influence de la taille sur la guilde, alors 
même que celle-ci est très certainement importante. Dans les vergers cultivés, 
couplée à l'arrosage durant la période de végétation, la taille aide à maintenir une 
proportion importante de jeunes pousses, favorables à certaines espèces. Nous 
citerons l'exemple bien connu de la tordeuse de la pelure, Âdoxophyes orana, 
complètement absente des vergers traditionnels non cultivés mais ravageuse des 
cultures de pommiers. Nous savons effectivement que la présence quasi permanente 
de jeune feuillage induit la dynamique explosive des populations de cette espèce. 
Les différentes variétés plantées dans les vergers traditionnels peuvent 
également avoir une influence importante sur la guilde des tordeuses, par la qualité 
Chapitre 4 79 
différente du feuillage et par le gradient temporel qu'elles créent en terme de 
ressources (variétés précoces, variétés tardives). Mais il faut admettre que 
l'oligophagie des tordeuses leur permet de s'adapter aux différentes variétés et qu'au 
printemps, la différence dans le temps d'apparition des bourgeons et du feuillage 
d'une variété à l'autre avoisine 10 jours (CORBAZ, R., coram. pers.J. Nous avons 
également éliminé ce facteur, parce que la composition en variétés des vergers 
étudiés est très similaire et concerne 5 ou 6 variétés différentes toujours plantées en 
mélange: Boskoop, Mcintosh, Gravenstein, Rose de Berne, Rainette grise vaudoise, 
Pomme cloche. 
Une première série d'ACC est conduite avec les descripteurs environnementaux 
pris séparément. Comme pour l'étude de l'effet spatial, le temps, c'est-à-dire les trois 
périodes d'échantillonnage, est introduit comme covariable et conditionne les 
permutations dans le test de Monte Carlo (effet de bloc). 
Pour "compenser" l'effet de l'échantillonnage plus important effectué dans les 
vergers plus grands, nous avons introduit des poids différents selon les vergers, 
calculés en proportion de la taille des échantillons. En ce qui concerne la relation à 
la surface du milieu (ou nombre d'arbres), le résultat est à comparer avec le calcul 
fait sans donner de poids, plus loin dans ce chapitre. 
En 1991 (Tab. 10), seule la proximité d'autres vergers explique une part 
significative de la variation totale, au seuil de 5% (6.7% de variation expliquée; p = 
0.02). Lu proximité d'autres vergers détermine la guilde des tordeuses phyllophages 
vivant dans un verger donné et cela est indépendant de la période d'échantillonnage 
considérée. Les autres descripteurs environnementaux choisis, soit le nombre 
d'arbres et \z proximité de forêts, sont peu explicatifs et le test de Monte Carlo les 
révèle non significatifs au seuil de 5%. 
En 1992 (Tab. 11), les résultats des ACC sont différents puisqu'aucun 
descripteur environnemental explique seul une part significative de la variation de 
la guilde. Nous rappelerons que le lot des vergers étudiés en 1992 diffère du lot de 
80 Les tordeuses phyllophages des vergers d'arbres à haute tige ... 
1991. Laproximilé d'autres vergers explique 5% de la variation totale {p = 0.21), la 
proximité de forêts 5.3% (p = 0.28) et le nombre d'arbres 6.8% (p = 0.13). 
Tab. 10. ACC séparées (1991). L'analyse est conduite sur une matrice de 9 espèces 
distribuées dans 11 vergers. Les axes sont contraints par les descripteurs environnementaux 
suivants: la proximité d'autres vergers, \zproximité de forêts et le nombre d'arbres (avec 
pondération). Les trois périodes d'échantillonnage sont traitées comme covariables (périodes 
= blocs). Le test de Monte Carlo est réalisé sur la somme des valeurs propres canoniques 
avec 99 permutations. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Proximité d'autre vergers 
t 2 3 4 
0.180* 0.517 0.448 0.393 
Proximité d'autres foríts 
1 2 3 4 
0.056* 0.511 0.455 0.429 
Nombre d'arbres 
I 2 3 4 















p = 0.33 
* : la valeur propre du premier axe est égale à la somme des valeurs propres canoniques, puisqu'il n'y a qu'un 
descripteur écologique explicatif introduit dans l'analyse. 
Sans vouloir refaire toute l'analyse de la diversité dans le détail (une partie des 
résultats a été étudiée sous cet angle et publiée, voir JEANNERET, 1992 et 1993), 
il nous a paru intéressant de comparer le résultat d'une analyse de régression d'un 
indice de diversité avec un descripteur environnemental, à savoir la surface des 
vergers, avec le résultat d'une ACC. Mats il est important de définir la problématique. 
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Tab. 11. ACC séparées (1992). L'analyse est conduite sur une matrice de 11 espèces 
distribuées dans 8 vergers. Les axes sont contraints par les descripteurs environnementaux 
suivants: la proximité d'autres vergers, la proximité de forêts et le nombre d'arbres(avcc 
pondération). Les trois périodes d'échantillonnage sont traitées comme covariables {périodes 
= blocs). Le test de Monte Carlo est réalisé sur la somme des valeurs propres canoniques 
avec 99 permutations. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Tesi de Morie Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Proximité d'autre vergers 
3 2 3 
0.087* 0.288 0.210 
Proximité d'autres forêts 
1 2 3 
0.093* 0.269 0.213 
Nombre d'arbres 
1 2 3 





















* : la valeur propre du premier axe est égale à la somme des valeurs propres canoniques, puisqu'il n'y a qu'un 
descripteur écologique explicatif introduit dans l'analyse. 
La diversité est proportionnelle à l'effort d'échantillonnage (voir aussi le 
chapitre 4.1 "Introduction"). Si nous considérons l'hypothèse alternative suivante: "ily 
a une relation entre la diversité et la surface du milieu", alors, avec des échantillons 
de même taille, si l'hypothèse est vérifiée (par régression de la diversité sur la surface 
et test du coefficient de régression), nous pouvons être sûr que cette relation existe. 
Par contre, si l'hypothèse n'est pas vérifiée, nous ne pouvons certifier que c'est 
effectivement la relation diversité - surface qui n'est pas vérifiée, car nous avons 
sous-estimé la diversité des grandes surfaces. 
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Dans l'autre cas, avec la même hypothèse alternative mais avec des échantillons 
proportionnels à ¡a taille du milieu, si l'hypothèse est vérifiée, nous ne pouvons pas 
être sûr qu'il s'agisse d'un effet de la surface ou d'un effet de l'effort 
d'échantillonnage. Par contre, si l'hypothèse n"est pas vérifiée, nous pouvons affirmer 
qu'il n'y a pas d'effet de surface, puisque malgré l'effort d'échantillonnage plus 
important dans les milieux plus grands, la relation n'est pas démontrée. 
Pour être sûr d'avoir la réponse à la question posée, il s'agirait donc de faire 
deux types d'échantillonnage, ou d'étudier fa courbe d'augmentation des espèces en 
fonction d'échantillons de différentes tailles pris dans chaque verger. Ce que nous 
n'avons pas fait. Nous voyons alors, malgré les recommandations de MAGURRAN 
(1988, p. 52) qui insiste sur l'équivalence de la taille des échantillons dans tous les 
milieux étudiés pour l'estimation de la diversité, que si l'on s'intéresse à l'effet de la 
surface des milieux étudiés sur la diversité, on n'assure pas une réponse claire 
uniquement sur la base d'échantillons de même taille. 
Pour palier au problème de la sous-estimation de la diversité dans les grands 
milieux, au cas où la surface est importante comme facteur explicatif, on peut faire 
un échantillonnage proportionnel et donner ensuite des poids différents selon la taille 
des échantillons dans l'analyse. On peut comparer le résultat obtenu avec le poids et 
sans le poids. Si on calcule un ìndice de diversité, on doit procéder à une raréfaction 
(par exemple, MAGURRAN, 1988). 
La raréfaction ramène tous les échantillons à une taille standard (en fait à la 
taille du plus petit échantillon) et recalcule le nombre d'espèces en fonction de cette' 
taille. On peut ensuite calculer un indice de diversité basé sur la richesse en espèce, 
par exemple l'indice de MARGALEF (Tab. 12) ou l'indice de MENHINICK 
(MAGURRAN, 1988). 
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Tab. 12. Résumé du nombre d'espèces capturées dans le feuillage de 11 et 8 vergers d'arbres 
à haute tige non traités de la région de Nyon - La Côte en 1991 et 1992, respectivement. 














































































































Nous avons fait une analyse de régression de l'indice de MARGALEF (avec et 
sans raréfaction) sur le nombre d'arbres. En 1991, l'indice de MARGALEF calculé 
sans raréfaction augmente très légèrement avec le nombre d'arbres (coefficient de 
détermination, R2 = 0.013). La part de variation de l'indice due au nombre d'arbres 
est non significative au seuil de 5% (test de signification de R2 par analyse de la 
variance,p = 0.739). L'indice de MARGALEF, recalculé après une raréfaction du 
nombre d'espèces, diminue légèrement avec le nombre d'arbres (R2 = 0.110), mais la 
relation n'est pas significative (p = 0.319). 
Comme le R1 mesuré n'est significatif dans aucun des deux cas, nous ne 
pouvons conclure à une diversité dépendante du nombre d'arbres. Le léger effet 
décrit (R2 n'est pas nul) est sans aucun doute dû à l'effort d'échantillonnage, puisque 
en enlevant du poids aux vergers plus intensément échantillonnés (raréfaction), la 
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relation s'inverse. En 1992, le résultat est similaire puisque sans raréfaction, R2 = 
0.360 (p = 0.116) et R2 = 0.044 (p = 0.618) avec raréfaction. Dans ce cas également, 
le nombre d'espèces augmente légèrement en fonction du nombre d'arbres sans la 
raréfaction, mais cette relation est nulle avec la raréfaction. Par conséquent, nous 
avons également à faire à un effet de l'échantillonnage puisqu'en retirant leurs poids 
aux vergers plus grands, l'effet de la surface du verger est annulé. 
Tab. 13. ACC 1991 et 1992. L"analyse est conduite sur une matrice de 9 espèces distribuées 
dans 11 vergers en 1991; et sur une matrice de II espèces dans 8 vergers en 1992. Les axes 
sont contraints par le descripteur environnemental nombre d'arbres. Les trois périodes 
d'échantillonnage sont traitées comme covariables (périodes = blocs), Le test de Monte 
Carlo est réalisé sur la somme des valeurs propres canoniques avec 99 permutations. 
Aucune pondération n'a été effectuée sur la taille des échantillons. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Nombre d'arbres 1991 
1 2 3 
0.119* 0.441 0.357 
Nombre d'arbres 1992 
1 2 3 














p = 0.14 
* : la valeur propre du premier axe est ¿gale à la somme des valeurs propres canoniques, puisqu'il n'y a 
qu'un descripteur écologique explicatif introduit dans l'analyse. 
Nous pouvons conclure que la diversité des tordeuses et espèces apparentées, 
calculée selon l'indice de MARGALEF, n'est pas dépendante du nombre d'arbres 
présents dans les vergers. 
Le résultat obtenu avec l'ACC confirme parfaitement cette analyse. En 1991, le 
nombre d'arbres explique 5.1% de la variation de la matrice des espèces avec 
pondération par le nombre d'échantillons (Tab. 10; non significatif, p = 0.33). Sans 
Chapitre 4 85 
pondération, le pourcentage de variation expliquée est égal à 5.3% (Tab. 13; non 
significatif, p = 0.19; ). Nous obtenons le même type de résultat en 1992, la variation 
expliquée étant de 6.8% avec pondération (Tab. 10; non significatif, p = 0.13) et 
également de 6.8% sans pondération (Tab. 13; non significatif,p = 0.14). 
Nous pouvons conclure que la guilde des tordeuses inféodées au pommier n'est 
pas significativement influencée par la surface du verger {nombre d'arbres), sur la 
base des résultats conjoints de l'analyse de la diversité par Ie calcul d'un indice et 
d'une ACC. 
4.5.5 Importance relative des descripteurs environnementaux et synthèse 
des résultats 
Résumé du chapitre 4.5.5 
Dans les vergers d'arbres à haute tige, l'évolution du peuplement 
de tordeuses (changement d'espèces) au cours de la saison (effet 
du temps) est plus important que l'effet spatial, dû à la position 
géographique du verger. 
Ce sous-chapitre sera l'objet d'une partition de la variance pour les données de 
1992. Puisque le temps et l'espace se sont révélés significatifs séparément, il est 
intéressant de savoir lequel des deux descripteurs est le plus important. Le seul 
descripteur écologique expliquant une part significative de variation en 1991 étant 
la proximité d'autres vergers, il n'y a pas lieu de faire un partionnement de variance 
pour les données de cette année-là. 
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L'importance relative du temps et de l'espace décrite par une série 
d'analyses canoniques partielles 
Une analyse canonique partielle permet de calculer la part de variation due à 
certains descripteurs écologiques en ayant extrait la part due à d'autres descripteurs. 
La procédure "d'extraction" des descripteurs (il s'agit en fait de la variation due à ces 
descripteurs) est définie par TER BRAAK1 (1987a et 1987b), et consiste à traiter les 
descripteurs intéressants comme covariables et les autres (en principe, ceux que nous 
voudrions éliminer) comme descripteurs environnementaux "explicatifs". Cette 
démarche permet d'avoir le part de variation due aux descripteurs "explicatifs" et aux 
descripteurs "covariables", et surtout, de tester la part restante après extraction des 
covariables, au moyen du test de Monte Carlo. Pour la décomposition de la variation 
et l'extraction de l'influence spatiale sur la matrice espèce, nous nous référons 
également à BORCARD et al. (1992). 
En !'occurence, dans notre étude, nous avons en 1992, une variation temporelle, 
une variation spatiale et une part commune de variation, qu'on pourrait appeler 
variation spatio-temporelle (Fig. 15). La procédure utilisée est reprise dans le 
chapitre 5.4.3 "L'influence des descripteurs environnonementaux sur le peuplement 
complet de tordeuses: interprétation selon l'analyse canoniques des correspondances". 
Dans ce ce cas-ci, la partition se déroule comme suit: 
étape 1: ACC de la matrice espèces contrainte par les descripteurs 
temporels (sans contrainte spatiale). 
étape 2: ACC de la matrice espèces contrainte par l'espace (coordonnées 
géographiques). L'analyse se fait sans les descripteurs temporels. 
étape 3: ACC de la matrice espèces avec les descripteurs temporels, mais 
Cet auteur s'est lui-même inspirer de la théorie de la décomposition de la variance donnée 
par WHITTAKER ( 1984). 
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l'effet spatial est extrait en mettant les descripteurs spatiaux 
comme covariables. 
étape 4: ACC de la matrice espèces avec les descripteurs spatiaux, mais 
l'effet temporel est extrait en mettant les descripteurs temporels 
comme covariables. 
L'étape I permet de calculer la part de variation expliquée par les descripteurs 
temporels aditionnée de la part de variation temporelle structurée spatialement (lettre 
a+b, Fig. 15). L'étape 2 conduit à calculer la part de variation expliquée par l'espace, 
additionnée de la part commune espace-temps (lettre b+c). L'étape 3 permet 
l'extraction de la variation exclusivement temporelle (lettre a, Fig. 15), et l'étape 4 






Variation non expliquée 
Fig. 15. Modèle de décomposition de la variation de la matrice espèces de 1992, montrant 
le chevauchement de la part due aux descripteurs temporels et spatiaux (d'après BORCARD, 
et al., 1992). a = variation purement temporelle, b = variation spatio-temporelle, c = 
variation purement spatiale et d = variation non expliquée. 
Quelques calculs simples permettent alors de résumer le partage de la variation 
totale. La part de variation due aux descripteurs temporels et à l'espace, séparément, 
est donnée par les étapes 3 et 4 (lettre a et c, Fig. 15). La part de variation temporelle 
structurée spatialement (lettre b) se calcul par: 
b = (étape 1) - (étape 3), ou b = (étape 2) - (étape 4) 
soit en pourcentage de variation: 
b = Somme des val.pro.can. (étape 1) - Somme des val.pro.can. (étape 3) x 100 
Inertie totale 
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{val.pro.can. = valeurs propres canoniques) 
ou par la même équation mais avec les étapes 2 et 4 à la place des étapes 1 et 3. La 
partie non expliquée de la variation, Ia lettre d (Fig. 15), se calcule comme suit: 
d = (variation totale de matrice peuplement) - (a+b+c) 
La variation totale est donnée sous "Inertie totale" ou "somme des valeurs propres 
non contraintes" dans le Tab. 14. En pourcentage de variation: 
d = Inertie totale - (a+b+c) x 100 
Inertie totale 
Le test de l'hypothèse d'une relation espèces-environnement peut être appliqué 
à chacune des étapes. En l'occurrence, en appliquant le test de Monte Carlo par 
permutations à l'étape 4. c'est la relation espèces-espace qui est testée. Si le test est 
appliqué à chaque étape, le seuil de rejet de l'hypothèse H0 (aucune relation espèces-
environnement) doit être modifié selon le principe de Bonferroni. Si nous effectuons 
un test sur chacune des 4 étapes des 3 séries d'ACC partielles, nous obtenons 12 tests, 
et nous devons diviser le seuil par 12 (si nous choisissons 1%, alors l'hypothèse H0 
doit être acceptée à p > 0.00083). Les chances d'accepter l'hypothèse d'une non 
relation espèces-environnement sont donc considérablement augmentées. 
Dans ce cas précis, le test de l'hypothèse d'une relation espèces-temps et 
espèces-espace sera conduit avec le test de Monte Carlo sur les étapes 3 et 4. Le test 
étant appliqué sur 2 étapes, le seuil de rejet de l'hypothèse H0 (aucun relation 
espèces-temps et espace) doit être modifié et divisé par 2. En conséquence, 
l'hypothèse d'une relation espèces-temps et espace (hypothèse alternative) sera rejetée 
sip > 0.025. 
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Tab. 14. ACC partielles (1992). L'analyse est conduite sur une matrice de 11 espèces 
capturées dans 8 vergers à 3 périodes de la fin avril à la mi juin, a: variation temporelle, c: 
variation spatiale (coordonnées géographiques). O : valeurs significatives (p < 0.025). • 
: valeurs non significatives. 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation expliquée 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation expliquée 
* après extraction des covariables. 
Le pourcentage de variation expliquée par les variables concernées dans 
chacune des étapes se calcule comme suit: 
variation expliquée (en %) = ( somme des valeurs propres canoniques / inerite totale) x ¡00 








a = 32.5 O 












l 1.M2 I 
Ainsi, les ACC partielles I conduisent à: 
étape 1: 32% de variation 
étape 2: 10.9% de variation 
étape 3: 32.5% de variation (a) ( ^ x too) 
étape 4: 11.5% de variation (c) ( ^
 x i«j 
La variation environnementale spatialement structurée (b) se déduit comme ci-
dessous: 32 - 32.5 =-0.5% (ou 10.9- 11.5 = -0.6%, le 0.1% de différence est dû aux 
arrondis). Le résultat obtenu est extrêmement surprenant puisque nous sommes en 
présence d'un pourcentage de variation commune négatif. 
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Le phénomène est rare puisque depuis la publication de BORCARD et ai. 
(1992), ces auteurs n'ont jamais trouvé de données de terrain couduisant à un 
pourcentage de variation commune, expliquée par deux descripteurs 
environnementaux, qui soit négatif bien que cela soit théoriquement et 
mathématiquement possible (BORCARD, comm.pers.). Pourtant, pour justifier une 
tentative d'interprétation, il faudrait que ce pourcentage soit significatif. Or ¡I ne l'est 
pas. La part de variation conjointement expliquée par l'environnement et l'espace 
pourrait donc aussi bien Être le fruit du hasard. 
4.6 Résumé du chapitre 4: Les tordeuses phyllophages des 
vergers d'arbres à haute tige dans le Bassin lémanique 
Dans les vergers d'arbres à haute tige non cultivés, les espèces de tordeuses 
phyllophages inféodées au pommier les plus abondantes et les plus fréquentes sont 
des ravageurs reconnus des cultures. La densité des chenilles est faible dans ces 
vergers, représente moins de 1.5% du feuillage occupé, et reste stable d'une année à 
l'autre. Par contre Ia densité de certaines espèces (par exemple P. heparana) est très 
variable d'un verger à l'autre. L'activité des larves des tordeuses phyllophages 
inféodées au pommier se limite au printemps et au début de l'été. Par conséquent, les 
vergers traditionnels non cultivés représentent une source de nouriture pour l'avifaune 
à un moment crucial, c'est-à-dire au début du printemps, mais passé cette période, 
l'offre en nouriture est faible. 
La proximité de forêt et Ie nombre d'arbre contenu dans le verger (effet de Ia 
surface) n'influencent pas significativement la composition en espèces des tordeuses 
et leurs abondances relatives. Mais la proximité d'autres vergers peut influencer leur 
peuplement. La diversité des espèces dans les vergers d'arbres à haute tige, n'est pas 
dépendante de la taille du verger. 
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CHAPITRE 5 
L'activité de vol des tordeuses à l'interface des 
vergers/cultures et des écosystèmes adjacents 
5.1 Résumé de la biologie des tordeuses capturées avec le piège 
Malaise 
Les éléments importants de la biologie des tordeuses adultes capturées avec le 
piège Malaise bidirectionnel, à savoir les plantes hôtes et la période d'activité des 
adultes, sont résumés sous forme de tableaux. Nous avons joint l'année de piégeage 
à ces informations, ainsi que, pour les espèces inféodées, la capture au stade larvaire 
dans le feuillage, le cas échéant. 
Tab. 15. Résumé de la biologie des tordeuses inféodées au pommier (selon Ja literature1) 
piégées dans 24 tentes Malaise en 1992 et 1993 dans la région de Nyon - La Côte. Les 
informations sur les espèces capturées comme chenilles en 1991 et/ou en 1992 (*) sont 
données dans le Tab. 4. 
Plaine hôtes Période(s) d'activité des adultes 
Acleris hastiaría L.* 
A. lalifasciana Wood Salix, Rubus, Populas, Prunus juin, juillet ci septembre ## 
A. rhambana Den.&Schiff.* 
A. variegana Den.&Schiff.* 
Adoxophyes orana F.v.R. polyphage mai, juin cl juillet août ## 
Archips cralaegana Hon.* 
A. padana Scop.* 
A. rosana 1..* 
* capiurée comme chenille en 1991ei/ou 92 # piégée en 1992 uniquement 
"capturée comme chenille en 1993 et/ou 94 ## piégée en 1993 uniquement 
1
 Voir 4.2 "Résumé des éléments importants de la biologie des tordeuses...", p. 49. 
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A. xylostcanaL.* 
Baiodes angustiarono Haw.** 
Clepsis unifasciana Dup. 
Cnephasia longana Haw. 
Croesia holmiana L.* 
Cydia pomontila L. 
Eudemisporphyrana Hbn.** 
E. profundaría Dcn.&Schiff. 
Grapholita fimcbrana Tr. 
G. janrbinana Dup. 
G. molesta Busck 
Hedya nubiferana Haw.* 
H. pruniana Htm. 
Neosphaleroptera nubilana Hbn. 
Notocelia cynosbatella L. 
A', roborana Hl. 
JV. rosaecolana DbId. 
Pandemis cerasana Hbn.** 
P. cotylana F.* 
P, dumetana Tr. 
P. htparana Dcn.&Schiff.* 
Pammene rhediella Cl. 
P. spiniana Dup.* 
Plycholoma ¡eche ana L. 
Rhopobota naevana Hbn.* 
Spilonata occitano F.* 
Sparganothis pilleriana Dcn.&Schiff. 
Plante hôtes 
pol y phage 
Rosaceae, Ligustrum 
pol y phage 
Po macée s 
Prunus, Crataegus. Quercus 
Prunus, Crataegus, Quercus 
Prunus 



















mai et juillet, août 
mai-aoûi 
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Tab. 16. Résumé de la biologie des tordeuses non inféodées au pommier (selon la 
literature1) piégées dans 24 tentes Malaise en 1992 et 1993 dans la région de Nyon - La 
Côte. 
Acleris aspersana Hbn. 
A. emargana F. 
A. quercinana Z. 
A. shepkerdana Steph. 
Aleimma loeflingiana L. 
Ancyiis achat ana Den.&Schiff 
A. badiana Den.&Schìff. 
A. geminano Don. 
A. mitterbacheriana Dcn.&Schiff. 
Apolomis betuletana Haw. 
Argyroploce aurofasciana Haw. 
A. iacunana Den.ÄSchiff. 
A. olivano Tr. 
Blast est hia tur io nel I a L. 
Cacoecimorpha pronubana Hbn. 
Cclyphoides ce spit anus Hbn. 
Ceiypha rufana Scop. 
C. striano Den.&Schiff. 
Clepsis neglcctana H.-S. 
C semialbana Gucn. 
Cnephasia alterne Ila Dup. 
C. communana H.-S. 
C. ¡ncertana Tr. 
C. pumicana Z. 
C. tyrrhaenica Ams. 
C virgaureana Tr. 
Croe si a forskaleana L. 
Crocidosema plebejana Z. 
Dichrorampha gueneana Ob r. 
D. petiverella L. 
Dichrorampha seguano Hbn. 
Plantes holes 
rosaceae arborescentes et arbusiives 
Sfl/ix, Populus, Betuia 
Quer cus 
Filipendula, Sanguisorba, Alchemilla 
Quer cus 
Crataegus, Prunus 




Prunus, Quercus, Betula 
Betula, Salix, Rubus + etc. 
polyphage 
Pin us 
Rubus + etc. 
























avril, mai et juin, juillet 




































# piégée en 1992 seulement ## piégée en 1993 seulement 
Voir 4.2 "Résumé des éléments importants de Ia biologie des tordeuses...", p. 49. 
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D. Simpliciano Haw. 
Eana osseana Scop. 
Endothenia carbonaii a DbId. 
E. ericetana Wesiw. 
E. gentianaeana Hbn. 
E. marginano Haw. 
£ nigricostana Haw. 
E. ustulana Haw. 
Epagoge grati ana F. 
Epibltma farfarae Fletcher 
E. foenella Y.. 
Epinotia cruciarla L. 
E. nanana Tr. 
E. nisellaO. 
E. pusilìana Pcyerim. 
£, sordidana Hbn. 
£ tenerana Den.&Schiff. 
£ trimaculana CI. 
Eupoecilia ambìgue IIa Hbn. 
Eucosma cana Haw. 
£. conterminano H.-S. 
E. Aonenww/ianaDen.&Schiff-
Grapholita composilelia F. 
Oypsonoma de albana FrSl. 
lsolrias rectifasciana Haw. 
Laspeyresìa aur ana F. 
¿. fagigtandana Z. 
£. splendano Hbn. 
Lathronympha strigane F. 
Lobesia botrana Den.&Schiff. 
Notoceìia incarnatana Zinck. 
A', roborana 111. 
M iiddmanniana L. 
OIethreutes atcueIla Cl. 





A/en f Ao 












Alnus, BeIuIa, Corylus 
Ulmus 
vigne + etc. 
Carduus, Centaurea, Cirsium 
Lactuca 
Carduus, Centaurea, Cirsium 
Papilionaceae 
Quercus, Salix, Populus, Corylus, 
Crataegus, Prunus, Pyrus 







Rosa, Crataegus, Quercus, Rubus, 
Prunus 
Rubus 
Mat. vég. morte 
polyphage 
























avril, mai et juillet, août 
juin, juillet 
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Pammene obscur ana Steph. 
Pelochrista caecimaculana Hbn. 
Pseudargyrotoza conwagana F. 
Rhyacionia pinivorana Z. 
Spaiatistis bifasciana Hbn. 
Spilonota taricana Hein. 
Tort rix viridana L. 
Zeiraphera rufìmitrana H.-S. 








Quercus + etc 
Abies 
Querais 

















5.2 Le mouvement global à l'interface entre les vergers/cultures 
et les écosystèmes adjacents 
5.2.1 Analyse globale du peuplement de tordeuses capturées et 
comparaisons entre les 2 années de piégeage 
Résumé du chapitre 5.2.1 
A l'aide du piège Malaise d'interception, au total des 2 années, 
2920 adultes de tordeuses ont été capturés. Les individus se 
distribuent dans 88 espèces en 1992 et 95 en 1993. 
Les captures sont réparties à raison de 30% en bordure des cultures 
de pommiers et 70% aux abords des vergers traditionnels. 
Environ 25% des espèces capturées sont des espèces inféodées au 
pommier. 
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Ce chapitre présente l'analyse des totaux d'individus et d'espèces capturées avec 
24 pièges Malaise bidirectionnels, distribués sur les 4 côtés de 6 vergers et cultures 
de pommiers. Les tableaux présentent les nombres bruts. La Fig. 16 résume le texte. 
En 1992, nous avons capturé 1543 tordeuses appartenant à 88 espèces (Tab. 17). 
Les individus capturés en bordure des cultures de pommiers (vergers 4, 5 et 6) 
représentent 28% du total (Fig. 16), c'est-à-dire 430 tordeuses contre 1113 (72%) 
pour les vergers traditionnels (vergers 1, 2 et 3). Le nombre d'espèces est également 
plus faible puisque 44 espèces (50% du total) ont été recensées pour les cultures de 
pommiers alors que la présence de 81 espèces (92% du total) a été enregistrée en 
bordure des vergers traditionnels. Nous remarquons la grande variabilité des nombres 
d'individus obtenus puisque le maximum est 152 (immigration Nord du verger 3) et 
le minimum 4 (émigration Ouest du verger 6 et immigration Est du même verger). 
Tab. 17. Résumé du nombre total des tordeuses piégées en 1992 dans les 6 vergers. 1, 2, 3: 
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Le total des captures de 1993 s'élève à 1377 individus et 95 espèces (Tab. 18). 
Pour la même période de piégeage, c'est-à-dire du 1 juillet au 4 septembre, le nombre 
d'individus est substantiellement plus petit puisqu'en 1993, 920 tordeuses seulement 
ont été capturées contre 1543 pour 1992. Par contre, le nombre d'espèces reste 
comparable puisque 79 espèces ont été recensées en 1993. Les captures du mois de 
juin 1993 représentent 32% du total mais nous relevons que ce pourcentage varie 
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fortement, c'est-à-dire de 10 à 42% selon le verger considéré. La proportion des 
individus capturés dans les 2 catégories de vergers se trouve néanmoins dans le 
même ordre de grandeur puisqu'elle est égale à 26% du total pour les cultures de 
pommiers, et donc de 74% pour les vergers traditionnels, contre 28% et 72% 
respectivement en 1992 (Fig. 16). Le nombre d'espèces capturées est tout à fait 
similaire pour les cultures de pommiers, c'est-à-dire 39 espèces (49% du total) et plus 
faible pour les vergers traditionnels, c'est-à-dire 65 espèces (82% du total). 
Dans un but de comparaison, nous citerons le travail de GIGON (1978). Ce 
dernier a capturé pour la même période en 1976, 299 tordeuses distribuées dans 35 
espèces et cela avec une seule tente Malaise disposée au centre d'un verger de 
pommiers et de pruniers. Le nombre moyen de captures pour une tente Malaise dans 
notre étude est de 64 individus (1992, année de plus forte abondance), ce qui 
représente 79% de moins que GIGON (1978). 
Tab. 18. Résumé du nombre total de tordeuses piégées en 1993 dans les 6 vergers. I, 2, 3: 
















































































• totaux calculés sur toute la période de piégeage 
** totaux calculés sans le mois de juin 
Etant donné la différence importante qui peut être observée entre 2 années, la 
comparaison doit être faite avec précaution. Exception faite de l'importance de l'effet 
"année", il faut remarquer que nos tentes Malaise étaient Io situées en bordure des 
vergers et 2° construites de façon à piéger entre 1 m et 2 m de hauteur. Nous 
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ajouterons également à ces facteurs une situation biogéographique différente. 
L'analyse a été conduite séparément pour les espèces inféodées au pommier. 
En 1992, nous avons capturé 460 tordeuses et 21 espèces (Tab. 19). Les individus 
capturés en bordure des cultures de pommiers représentent 32% du total, c'est-à-dire 
162 tordeuses contre 349 (68%) pour les vergers traditionnels (Fig. 16). Le nombre 
d'espèces est également plus faible puisque 12 espèces inféodées (57% du total) ont 
été recensées pour les cultures de pommiers alors que la présence de 21 espèces 
(100%) a été enregistrée en bordure des vergers traditionnels. Les espèces inféodées 
au pommier, actives en bordure des cultures de pommiers, représentent donc un lot 
réduit des espèces capturées en bordure des vergers traditionnels. 
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à des espèces inféodées au pommier 
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76% 
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« D Vergers traditionnels j / ' " \ 
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68% 8 7 % ^ — ^ 
Fig. 16. Résumé des proportions de tordeuses piégées en bordure de 3 cultures de pommiers 
et 3 vergers traditionnels et pourcentage de tordeuses inféodées au pommier en 1992 et 
1993. 
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En 1993, Ie total des captures de tordeuses inféodées s'élève à 440 individus et 
27 espèces (Tab. 20). Pour la même période de piégeage, c'est-à-dire du 1 juillet au 
4 septembre, la différence entre les 2 années est importante pour le nombre 
d'individus, puisqu'en 1993, 221 tordeuses seulement ont été capturées contre 460 en 
1992. Les captures du mois de juin 1993 représentent 33% du total. La proportion des 
individus capturés dans les 2 catégories de vergers est différente puisqu'elle est égale 
à 13% du total pour les cultures de pommiers, et donc de 87% pour les vergers 
traditionnels, contre 32% et 68% respectivement en 1992 (Fig. 16). 
Tab. 19. Résumé du nombre de tordeuses appartenant à des espèces inféodées au pommier, 
piégées en 1992 dans les 6 vergers. 1, 2, 3: vergers traditionnels. 4, 5, 6: cultures de 
pommiers. E: émigration. I: immigration. 
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Total 46 60 68 72 32 65 54 63 460 21 
D'une année à l'autre, le nombre d'espèces capturées est tout à fait similaire pour 
les 2 types de vergers, c'est-à-dire 13 espèces (59% du total) pour les cultures de 
pommiers en 1993 contre 12 en 1992 et 20 espèces (91% du total) pour les vergers 
traditionnels en 1993 contre 21 en 1992. 
Considérant le peuplement complet de tordeuses, nous mettons en évidence que 
la différence entre les 2 années de piégeage concerne essentiellement le nombre 
d'individus et moins le nombre d'espèces. La proportion des individus et des espèces 
dans les 2 catégories de vergers reste tout à fait similaire d'une année à l'autre. 
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Tab. 20. Résumé du nombre de tordeuses appartenant à des espèces inféodées au pommier, 
piégées en 1993 dans les 6 vergers. I1 2, 3: vergers traditionnels. 4, 5, 6: cultures de 









































































































* totaux calculés sur loute la période de piégeage ** totaux calculés sans le mois de juin. 
Les résultats sont différents si l'on considère la guilde des tordeuses inféodées 
au pommier. Le nombre d'individus est également plus faible en 1993, mais la 
proportion d'individus distribués dans les 2 catégories de vergers change d'une année 
à l'autre. Le nombre d'espèces reste similaire dans chacune des catégories. 
5.2.2 Analyse de la structure des mouvements et distribution dans 
les six vergers et cultures 
Résumé du chapitre 5-2.2 
La structure des échanges est tout à fait similaire pour les 2 années. 
Globalement et séparément pour chaque piège Malaise, les 
immigrations compensent les émigrations. 
Le schéma des mouvements (émigration-immigration) des espèces 
associées au pommier est très semblable à celui de tout le peuplement. 
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Les quatre figures suivantes permettent de visualiser les nombres moyens 
d'individus et d'espèces actifs en bordure des six vergers et d'anaiyser la structure des 
échanges. Les Fig. 17 et 18 nous montrent que les vergers 1 et 3 ont, en moyenne, le 
plus grand nombre d'individus et d'espèces. L'activité en bordure des cultures de 
pommiers est moins forte et se rapproche de celle du verger traditionnel 2. Les écart-
types ne sont pas énormes et relèvent la grande similarité des mouvements entre les 
quatre côtés d'un verger ou d'une culture donnés. D'une manière générale, les 
mouvements sont équilibrés, les émigrations compensant les immigrations. 
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Fig. 17. Nombres moyens et écart-types des individus et des espèces de tordeuses piégées 
en bordure de 6 vergers en 1992, calculés sur la base des captures de 4 tentes Malaise. 1, en 
2, 3: vergers 
e D vergers en iyy¿., uaiuuien sur la oduc lies, 
traditionnels. 4, 5, 6: cultures de pommiers. 
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Il faut néanmoins relever quelques exceptions qui ne concernent par ailleurs que 
les nombres d'individus: l'immigration de toutes !es tordeuses du verger traditionnel 
3 en 1992 et 1993, l'émigration de toutes les tordeuses de la culture 6 en 1992. 
A l'évidence, la structure des échanges exprimée par la guilde des tordeuses 
inféodées au pommier est la même que celle relevée pour le total des espèces. Nous 
retrouvons un nombre plus grand de tordeuses inféodées immigrantes et emigrantes 
(en nombre d'individus et d'espèces) dans les interfaces où le mouvement global 
(toutes les tordeuses) est le plus grand. Il est remarquable de constater que Ie schéma 
de distribution des individus et des espèces est semblable en 1992 et 1993. 
En fait, sur 12 situations différentes (6 vergers, 2 entités faunistiques 
différentes), nous avons, en 1992, 2 situations démontrant une variance importante 
entre les interfaces d'un verger ou d'une culture avec son environnement, et 3 
situations de ce type en 1993, ce qui est peu. A l'échelle du verger/culture, la 
structure des échanges est très homogène. 
A ce stade de l'analyse, il n'est pas évident de relever l'influence possible du 
paysage alentour sur les échanges puisque ces derniers semblent être homogènes à 
l'échelle du verger ou de la culture. Néanmoins, la présente analyse ne concerne que 
les totaux d'individus et d'espèces et non pas la distribution de ces individus dans les 
différentes espèces. L'utilisation d'analyses mu Iti variables permettra d'étudier 
précisemment la composition et les abondances relatives des espèces capturées dans 
les 24 interfaces vergers et cultures - écosystèmes adjacents. 
Le lecteur se demandera certainement pourquoi aucune analyse statistique 
inférentielie classique n'a été faite sur ces données. En fait, le dispositif de piègeage 
utilisé nous conduit à soupçonner la présence d'autocorrélation spatiale, et cela induit 
l'impossibilité d'utiliser les tests statistiques classiques (BORCARD & BUTLER, 
1993; LEGENDRE & LEGENDRE, 1984b). Nous ne sommes pas particulièrement 
intéressé par l'étude même de l'autocorrélation, mais nous avons voulu vérifier sa 
Chapitre 5 103 
presence. 
Moyennes et écart-types du nombre 
d'individus 
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Fig. 18. Nombres moyens et écart-types des individus et des espèces de tordeuses piégées 
en bordure de 6 vergers en 1993, calculés sur la base des captures de 4 tentes Malaise. 1, 
2, 3: vergers traditionnels. 4, 5, 6: cultures de pommiers. 
Pour mettre en évidence la présence d'autocorrélation spatiale, nous avons 
utilisé le test de Mantel (pour cette application, voir par exemple LEGENDRE & 
TROUSSELLIER, 1988; autrement se référer à MANTEL, 1967). Dans l'application 
du test, la matrice des distances géographiques entre les échantillons, en l'occurence 
les tentes Malaise1 (distances euclidiennes tirées des coordonnées géographiques) est 
1
 L'autocorrélation spatiale entre les collecteurs appartenant à la même tente paraît évidente. 
Les résultats de l'étude de la ressemblance entre collecteurs avec le test de Mantel sont 
donnés dans le chapitre suivant. 
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confrontée à la matrice des distances calculées sur la base des données (tableaux 
d'espèces). Sur les 6 vergers et cultures étudiés, nous avons calculés des statistiques 
de Mantel (probabilités) significatives et positives pour 3 d'entre eux (verger 3, 
cultures 4 et 5). Cela signifie que pour ces vergers, la faune des tordeuses capturée 
dans une tente Malaise permet de prévoir Ia faune piégée dans une autre des tentes. 
L'indépendance des échantillons n'est donc pas respectée et les analyses statistiques 
inférentielles ne peuvent pas être appliquées sur la base de tous les vergers. La 
comparaison utilisant un tesi statistique classique entre émigration et immigration, 
ou entre vergers et cultures utilisant les 4 tentes Malaises de chaque verger comme 
des échantillons n'est pas possible. Pour attribuer une signification statistique aux 
comparaisons faites, il faut utiliser dans ce cas un test par permutations. Le résultat 
du test ne fait alors pas référence à une "distribution modèle" (distribution normale, 
binomiale, etc.) mais aux données elles-mêmes. Dans notre étude, nous avons utilisé 
le test de Monte Carlo (partie intégrante du programme CANOCO) dans le cadre des 
analyses multidimensionnelles. 
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5.3 Le mouvement différencié à l'interface entre les 
vergers/cultures et les écosystèmes adjacents 
5.3.1 Introduction 
Les méthodes statistiques utilisées dans ce chapitre sont décrites sous leur forme 
générale dans 3.5 "Les techniques d'analyse et traitements statistiques". Les analyses 
complémentaires spécifiques et les interprétations sont présentées ici selon leur 
nécessité. La première partie décrira la position relative des six vergers/cultures selon 
leur composition en tordeuses grâce à un type d'ordination en espace réduit, l'analyse 
factorielle des correspondances (AFC). Nous montrerons que la notion d'échelle dans 
l'analyse des résultats est importante. La recherche de discontinuité entre les 
vergers/cultures et les 24 tentes Malaise sera effectuée par la technique du 
groupement, un cas particulier des techniques de classification, que nous 
présenterons superposé à l'AFC. Comme pour le chapitre précédent et dans l'optique 
de mieux cerner la position écologique du verger de pommier dans le paysage pour 
les tordeuses, nous extrairons les espèces inféodées au pommier dans une analyse 
séparée. 
5.3.2 L'activité du peuplement complet de tordeuses à l'interface des 
vergers/cultures et des écosystèmes adjacents: interprétation selon 
l'analyse factorielle des correspondances et le groupement 
La question de l'échelle à laquelle nous devions appliquer les analyses s'est 
d'emblée imposée. En effet, nous pouvions considérer les données à trois niveaux 
différents, chaque niveau ressemblant à une poupée russe dont la plus grande 
enveloppe complètement les deux autres et qu'on ouvre pour découvrir la deuxième, 
qui elle englobe la plus petite. 
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Résumé du chapitre 5,3.2 
Les techniques d'analyses mu Iti variables et les diagrammes 
d'ordination qui en sont le produit, montrent que les tordeuses 
capturées différencient bien les interfaces des vergers/cultures avec 
leur environnement. 
Les vergers traditionnels 1 et 3 se ressemblent, et le verger 
traditionnel 2 est plus proche des cultures de pommiers. 
L'analyse du poids des espèces montrent que les interfaces sont plus 
fortement différenciées par les espèces non inféodées. 
Le test de la ressemblance entre l'émigration et l'immigration, ainsi 
qu'une expérience complémentaire de lâcher-recapture montrent que 
les pièges Malaise ont mesuré une activité globale à l'interface entre 
le verger/culture et son environnement et non pas une émigration et 
une immigration. 
Le premier niveau de notre étude (la plus petite des poupées russes) est l'unité 
de base de l'échantillonnage, c'est-à-dire le collecteur (deux par tente Malaise, 48 au 
total). Le deuxième niveau (la poupée de moyenne taille) est représenté par la tente 
Malaise (24 au total) et le troisième par le verger (6 au total). L'analyse à chacun des 
niveaux apporte son lot d'observations intéressantes mais le choix d'un niveau et, par 
conséquent, d'une analyse, est conditionné par l'information que nous voulons 
recevoir. Au départ, pour obtenir le maximum d'information, nous avons procédé aux 
analyses des trois niveaux séparément pour 1992 et 1993. Mais, dans l'optique 
d'expliquer plus tard la variation dans les données à l'aide de facteurs 
environnementaux, seul le niveau "collecteurs" et "tente Malaise" sont illustrés ici. 
En effet, il devient délicat de tenter d'expliquer la variation d'une matrice de donnée 
à l'aide de facteur environnementaux sur 6 échantillons seulement. 
Les deux AFC des niveaux 1 (à l'échelle du collecteur; Fig. 19) et 2 (à l'échelle 
de la tente Malaise; Fig. 20) révèlent la même position relative des objets et des 
espèces. Deux collecteurs appartenant à Ia même tente sont très proches. La seule 
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différence est. l'inversion complète des positions sur l'axe 1. Mais nous rappelerons 
que le signe des vecteurs propres (c'est-à-dire les axes) d'une AFC est donné 
arbitrairement. L'effet miroir observé ici n'est donc qu'une conséquence de ce choix 
arbitraire (voir LEGENDRE & LEGENDRE, 1984b, p. 109). 
Etant donné la proximité évidente des collecteurs appartenant à la même tente 
Malaise, révélée par l'AFC, nous nous sommes intéressés à tester cette similarité avec 
le test de Mantel. Nous avons déjà utilisé ce test dans le but de voir si les tentes 
Malaise représentaient des échantillons autocorrélés spatialement (chapitre 5.2.2 
"Analyse de la structure des mouvements ..."). Il s'agit cette fois de tester la similarité 
entre 2 collecteurs appartenant à la même tente sur l'ensemble des tentes Malaise. 
Nous avons donc fabriqué une matrice modèle, représentant l'hypothèse alternative 
(voir aussi LEGENDRE & FORTIN, 1989; HUDON & LAMARCHE, 1989), c'est-à-
dire: "il y a une plus grande similarité entre 2 collecteurs appartenant à la même tente 
Malaise qu'entre 2 collecteurs de n'importe quelle autre paire formée"1. 
Le détail de cette analyse est présenté dans JEANNERET & CHARMILLOT {1995). 
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Fig. 19. AFC détendencée 1992 présentant 
les captures de tordeuses dans 48 
collecteurs, regroupés par 2 sur 24 tentes 
Malaise installées sur les 4 côtés de 6 
vergers et cultures. Les espèces 
représentées par moins de 5 individus ne 
sont pas inclues dans l'AFC et seule la 
position des 25 espèces ayant le plus de 
poids est retracée. 1, 2, 3: vergers; 4, 5, 6 
: cultures. N, E, S, O : position des tentes 
Malaise au nord, est, sud et ouest. E = 
émigration, I = immigration. 
O : cultures : vergers 
0.5 A : espèces inféodées x : autres espèces 
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Fig. 20. AFC détendencée 1992 présentant les captures de tordeuses dans 24 tentes Malaise 
installées sur les 4 côtés de 6 vergers et cultures. Les espèces représentées par moins de 5 
individus ne sont pas inclues dans l'AFC et seule la position des 23 espèces ayant le plus 
de poids est retracée. 1, 2, 3: vergers; 4, 5, 6 : cultures. N, E1 S, O : position des tentes 
Malaise au nord, est, sud, et ouest. O • cultures. • : vergers. *- : espèces inféodées au 
pommier, x : autres espèces. Les légendes des espèces sont composées des 2 premières 
lettres du genre et de l'espèce. 
Le test montre que nous devons rejeter l'hypothèse nulle qui stipule qu'il n'y a 
pas de similarité plus grande (probabilité r = 0.004; analyse effectuée avec le 
PROGICIEL "R", LEGENDRE & VAUDOR, 1991). On pourrait dire que l'hypothèse 
testée est triviale par le simple fait de la très grande autocorrélation spatiale qu'il y 
a entre 2 collecteurs appartenant à la même tente (BORCARD, comm. pers.). 
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Pourtant, cela signifie qu'on supposerait au départ que le piège n'est pas 
bidirectionnel, ce dont nous ne pouvions être sûr. Pour corroborer ces résultats, nous 
avons disposé, en 1994, 2 tentes Malaise dans le verger de Genolier et nous avons 
procédé à un lâcher massif de 2000 carpocapses des pommes (Cydia pomonella) et 
de 2000 Pandemis heparana, provenant d'élevage et colorés artificiellement. Nous 
avons recapturé 9 individus seulement, dont 6 dans les collecteurs internes (5 
Pandemis heparana et 1 Cydia pomonella') et 3 Pandemis heparana dans les 
collecteurs externes. Cette expérience prouve bien que nous mesurons une activité 
à l'interface du verger/culture et des écosystèmes adjacents et que nous ne pouvons 
parler d'émigration et d'immigration. Nous nous sommes contentés de représenter par 
la suite les diagrammes d'ordination en prenant la tente Malaise comme unité 
d'échantillonnage. 
Pour en revenir à la position des éléments, nous trouvons les cultures (ensemble 
des points numérotés 4, 5, 6; symbole O ) regroupées dans la partie inférieure (Fig. 
19) ou supérieure (Fig. 20) du diagramme d'ordination et les vergers bien séparés les 
uns des autres (points numérotés 1, 2, 3; symbole • ). L'axe 1 sépare principalement 
les vergers traditionnels entre eux (d'un côté les vergers 1 et 3 et de l'autre, le verger 
2) et l'axe 2 divise les deux catégories de vergers. 
Globalement, les espèces sont distribuées le long de l'axe 1, distinguant 
essentiellement les vergers traditionnels entre eux (Fig. 20). La distribution des 
espèces inféodées est peu informative car, excepté Ârchips crataegana (ARCR) et 
Sparganothis pilleriana (SPPI), leurs positions respectives sont principalement 
confinées au centre du diagramme. Cette représentation est difficile à interpréter et 
le problème est inhérent à la méthode utilisée. En effet, le calcul des centroides 
(weighted averaging) utilisé dans les ordinations, ne permet pas de préciser la 
relation qu'entretiennent les points situés près du centre avec les axes (JONGMAN 
étal,, 1987). 
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Fig. 21. AFC détendencée 1993 présentant les captures de tordeuscs. Seule la position des 
20 espèces ayant le plus de poids est retracée. 1, 2, 3: vergers; 4, 5, 6 : cultures. N, E, S, O: 
position des tentes Malaise au nord, est, sud, et ouest. O : cultures. • : vergers, A : 
espèces inféodées au pommier, x : autres espèces. Les légendes des espèces sont composées 
des 2 premières lettres du genre et de l'espèce. 
Ces points peuvent correspondre à des échantillons dont la distribution est soit 
unimodale (le modèle est basé sur cette assumption) avec un maximum au centre du 
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diagramme, ou bimodale avec une valeur nulle au centre, ou encore ne pas être reliée 
avec les axes. Ce problème est également soulevé par LEGENDRE et LEGENDRE 
(1984b, p. 153) et rend Í'AFC relativement impropre à l'analyse d'associations 
d'espèces. Néanmoins, il serait logique de dire que les espèces inféodées au pommier 
sont plus concentrées au centre, parce qu'elles sont les plus communes aux interfaces 
des six vergers. 
Sparganothis pilieriana (SPPI), Clepsis semialbana (CLSE), et Eupoecilia 
ambiguella (EUAM) caractérisent le verger 2. E. ambigueUa est un ravageur clé dans 
la vigne et le verger 2 est inséré dans un paysage exclusivement viticole. 
Sparganothis pilieriana, est également ravageur dans la vigne, bien que moins 
virulente que Eupoecilia ambiguella. Lobesia botrana (LOBO), un deuxième 
ravageur clé dans cette même culture, est également proche des tentes Malaise du 
verger 2. Tortrix viridana (TOVI), la tordeuse du chêne, détermine très clairement 
les tentes Malaise situées à l'est et au nord du verger 3. Ces 2 tentes ont mesuré 
l'activité à l'interface du verger et d'une forêt de chêne. Il est probable qu' Archips 
crataegana (ARCR), inféodée au pommier, soit également installée dans la forêt de 
chêne (les différentes espèces de chêne sont citées comme plantes-hôtes dans la 
littérature, cf. chapitre 4.2 "Résumé des éléments importants..."). Epagoge grotiana 
(EPGR), Argyroploce lacunario (ARLA) et Ancylis achatana (ANAC) sont 
caractéristiques des vergers 1 et 3. L'espèce la plus influente sur l'ordination (cf. Tab. 
23), Cnephasia pumicana (CNPU, la tordeuse des céréales) est confondue avec les 
tentes positionnées à l'est de la culture 5 et l'ouest de la culture 4. Elle reflète 
évidemment la présence de céréales cultivées à côté du verger. 
L'image présentée par les données recueillies en 1993 est hautement similaire 
(Fig. 20). Néanmoins, les cultures et le verger 2 sont principalement séparés des 
vergers 1 et 3 par le premier axe, car les cultures sont plus clairement positionnées 
du côté du verger 2. Les espèces Ancylis achatana (ANAC), Neosphaleroptera 
nubilana (NENU), Argyroploce lacunario (ARLA), Epinotia nisella (EPNI), Hedya 
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pniniana (HEPR), et Tortrix viridana (TOVI) caractérisent clairement les interfaces 
des vergers traditionnels. Archips podana (ARPO) est proche des interfaces des 
cultures de même que Cnephasia punticana (CNPU), C. virgaureana (CNVI) et 
Pseudargyrotoza conwagana (PSCO). 
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Fig. 22. Superposition de la chaîne des liens primaires (groupement à liens simples) à 1'AFC 
de la Fig. 20. Les symboles utilisés sont les mêmes que pour la Fig. 20. Trait épais: distance 
< 0.3; trait fin: 0.3 < distance < 0.4; trait-tillé: 0.4 < distance < 0.5; trait-pointillé 0.5 < 
distance. 
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Lobesia botrana (LOBO) et Dichrorampha gueneana (DIGU) se positionnent 
aux abords du verger 2. Les autres espèces sont plutôt confinées près du centre du 
diagramme. 
Connaissant les terrains étudiés, nous pouvons déjà affirmer qu'une certaine 
logique est respectée et que la proximité de certaines espèces avec certaines des 
interfaces est évidente. En effet, sur les 20 espèces ayant le plus de poids, 10 sont 
communes aux 2 années d'étude (Tabs. 22 et 23). 
Ces 10 espèces se positionnent à proximité des mêmes interfaces en 1992 et en 
1993, excepté Epagoge grotiana (EPGR) et Dichrorampha gueneana (DIGU). Il 
s'agit de Ancyiis achataría (ANAC), Ârgyroploce lacunana (ARLA), Tortrix viridana 
(TOVI), plutôt situées à proximité des interfaces des vergers traditionnels; de 
Cnephasiapumicana (CNPU) proche des interfaces des cultures; Clepsis unifasciana 
(CLUN) au centre, tendance verger 2; Cnephasia virgaureana (CNVI), au centre, 
tendance cultures; Zeiraphera isertana (ZEIS) entre les cultures et le verger 3; 
Lobesia botrana (LOBO), clairement à proximité des interfaces du verger 2. 
Nous soulignerons néanmoins que la position des espèces, comme celles des 
sites (interfaces), peut être parfois mieux révélée sur les axes subséquents de 
l'ordination. Pour préciser la position des différents groupes, nous avons d'abord 
évalué l'image donnée par les axes 1 et 3 de l'ordination. Cette représentation n'a pas 
fondamentalement changé la disposition des objets. Nous avons ensuite superposé la 
chaîne des liens primaires du groupement à liens simples au diagramme de l'AFC, 
pour permettre la visualisation des distances exactes entre les objets (LEGENDRE 
& LEGENDRE, 1984b; LEGENDRE & VAUDOR, 1991). Les Fig. 22 et 23 
présentent les résultats obtenus. Pour une meilleure compréhension de l'utilité d'une 
telle procédure, nous prendrons l'exemple de quelques points de la Fig. 20. L'AFC 
place le point E5 très proche du point 04 dans le système des axes 1 et 2, mais le 
groupement nous montre qu'en réalité ces 2 points sont fort éloignés l'un de l'autre, 
puisque ils se lient à S6 et N5 (liens faibles; similarités petites). Cette disposition est 
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rendue possible par le simple fait que les 2 points sont éloignés sur les axes 3 ou 4 
de 1'AFC1 ce qui ne peut évidement pas être rendu sur un diagramme à 2 dimensions. 
Tant en 1992 qu'en 1993, les interfaces des vergers 1 et 3 forment un groupe 
bien détaché des autres interfaces et les tentes Malaise de ces vergers se lient d'abord 
entre elles avant de rejoindre un autre groupe. Les tentes Malaise du verger 2 sont 
mêlées aux tentes des cultures 4, 5 et 6. La distance entre les 2 groupes principaux 
est grande (distance = 0.5 en 1992 et 0.6 en 1993). 
Le résumé des résultats des deux ordinations donné par CANOCO est présenté 
dans le Tab. 21. Les valeurs propres expriment l'importance de chaque axe parce 
qu'elles sont égales à la dispersion maximale des coordonnées des espèces sur ces 
axes. Elles sont plus faibles en 1992 qu'en 1993. Pour JONGMAN et al. (1987), les 
valeurs au-dessus de 0.5 signifient une bonne séparation des espèces le long des axes. 
L'inertie totale, représentant la variance totale des données est également plus élevée 
en 1993 qu'en 1992. Le diagramme d'ordination de 1993 a donc plus de valeur mais, 
comme nous l'avons relevé ci-dessus, la disposition des sites est très comparable. 
Tab. 21. AFC 1992 et 1993 du peuplement. L'analyse est conduite sur une matrice de 44 et 
38 espèces en 1992 et 1993 respectivement, distribuées dans 24 tentes Malaise. 
1992 
Axes 1 2 3 4 
Valeurs propres 0.364 0.222 0.144 0.90 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 1.629 
1993 
Axes 1 2 3 4 
Valeurs propres 0.406 0.206 0.153 0.100 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 1.804 
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Fig. 23. Superposition de la chaîne des liens primaires (groupement à liens simples) à l'AFC 
de la Fig, 21. Les symboles utilisés sont les mêmes que pour la Fig. 21. Ellipse épaisse; 
distance < 0.4; ellipse moyenne: 0.4 < distance < 0.5; ellipse fine: 0.5 < distance < 0.6. Les 
éléments marqués d'une croix n'appartiennent pas au groupe défini par Ea patatoïde et se 
groupent à des distances plus élevées. 
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Les Tabs. 22 et 23 présentent l'influence de chacune des espèces sur 
l'ordination, c'est-à-dire leur poids dans l'analyse multiplié par leur variance (TER 
BRAAK, 1990a). En 1992, parmi les 20 espèces ayant la plus grande influence sur 
Ia distribution des interfaces, 7 sont inféodées au pommier (espèces soulignées dans 
le Tab. 22), soit un peu plus de 35%. Ces espèces représentent 23% du total des 
individus (Fig. 16) et ont donc une influence plus marquée sur l'ordination que leur 
seule abondance laisserait supposer. En 1993, par contre, l'influence des espèces 
associées est à la même échelle que leurs abondances relatives puisque 4 d'entre elles 
sont dans les 20 espèces prépondérantes (20%, Tab. 23) et qu'elles représentent 19% 
des captures (Fig. 16). Quatre espèces seulement sont communes aux 2 années: 
Clepsis unifasciana, Cnephasia pumicana, Dïchrorampha gueneana, et Grapholita 
compositella. Parmi celles-ci, seule Cnephasia unifasciana est inféodée au pommier. 
Tab. 22. Espèces les plus influentes dans l'AFC de 1992. Les espèces inféodées au pommier 
sont soulignées. 
Espèces Po id s'Variance1 Espèces Poids* Variance' 
Argyroploce ¡acunana 16.8 Dïchrorampha gueneana 20.5 
Epagoge grotiana 17.3 Cnephasia virgaureana 22.2 
Tarirîx vtridana 17.7 Clepsis semialbana 22.8 
Cvdia pomonella 17.8 Grapholita compositella 23.0 
Pandemis heparana 18.2 Spars-anoihis pilleriana 23.8 
Zeiraphera iseriana 18.6 Celypholdes cespitarais 24.7 
Ancylis achatana 18.7 Clepsis untfazoiam 37.2 
SDÌIO noia ocellana 19.7 Eupoecllia ambiguella 37.2 
Archips crataeçana 20.0 Lobesia boirana 38.6 
Rh1OpObOta naevana 20.3 Cnephasia pumicana 39.5 
1
 plus son poids et sa variance sont grands, plus l'espèce est influente dans l'ordination. La mullipl¡cation des 
deux paramètres permet de classer hiérarchiquement les espèces. 
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La distinction entre les interfaces verger/culture - écosystèmes adjacents est la 
même pour 1992 et 1993 (cf. Fig. 20, 2I1 22, 23) mais les espèces qui contribuent le plus 
à cette distinction ne sont pas les mêmes, excepté les 4 espèces citées ci-dessus. Les 4 
espèces communes aux deux années peuvent être considérées comme les indicateurs les 
plus sûrs de la distinction entre les interfaces et contribuent donc clairement à la 
séparation d'un côté des vergers 1 et 3 et de l'autre des cultures 4, 5, 6 et du verger 2. 
Tab. 23. Espèces les plus influentes dans l'AFC de 1993. Les espèces inféodées au pommier 
sont soulignées. 
Espèces Poids* Variance1 Espèces Potds*Varianccl 
Ancylis achataría 14.12 Grapholita compositella 22.72 
Indéterminés 14.25 Epinotia nisella 22.83 
ft'rasphaler-optera mibilana 15.32 Cnephasia virgaureana 23.28 
Epinotia grotiana 16.96 Cnephasia incertana 23.64 
Argyroploce lacunana 17.84 Psetidargyrotoza conwagvana 27.25 
Archips podana 19.11 Dichrorampha gueneana 28.23 
Hedva orvniana 19.58 Tortrîx viridana 31.55 
Cnephasia aiterneUa 19.61 Cleps'ts iinjíasciana 38.72 
Zeiraphera isertana 21.20 Cnephasia fumicano 49.31 
Celypha siriana 21.42 Lobesia botrana 52.24 
1
 plus son poids et sa variance soni grands, plus l'espèce est influente dans l'ordination. La multiplication des deux 
paramètres permet de classer hiérarchiquement les espèces. 
Sur la base des observations des AFC de 1992 et 1993, nous pouvons déjà affirmer 
que les facteurs écologiques sous-jacents qui pourraient expliquer cette distribution, 
seront les caractéristiques qui différencient les vergers 1 et 3 du verger 2 et des cultures 
4, 5 et 6. 
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5.3.3 L'activité de la guilde des tord eu ses inféodées à l'interface des 
vergers/cultures et des écosystèmes adjacents: interprétation selon 
('analyse factorielle des correspondances et le groupement 
Résumé au chapitre 5.3.3 
Les tordeuses inféodées capturées différencient moins 
interfaces des vergers/cultures avec 
espèces non inféodées. 
leur 
Malgré le poids important de Pandemis 
unifasciana dans la différenciation 
contradictoires des deux années ne 














Les diagrammes d'ordination représentant les résultats des AFC faites avec une 
matrice des espèces réduite, c'est-à-dire ne contenant que les abondances des espèces 
inféodées au pommier (guilde des espèces inféodées), différencient mieux les 24 
interfaces que les analyses précédentes. En effet, les axes ont des valeurs propres plus 
importantes, démontrant une meilleures séparation des espèces (Tab. 24). En 1993, la 
valeur propre de l'axe 1 atteint pratiquement 0.5. Par contre, ïa représentation graphique 
des ces analyses a posé plus de problèmes, puisqu'avec quelques points très éloignés, le 
centre du diagramme devient très "fourni". 
Pour pouvoir juxtaposer le résultat du groupement nous avons choisi de représenter 
les axes 1 et 3 pour les données de 1992, car en particulier, la différenciation des vergers 
et des cultures se fait sur ce dernier axe (Figs. 24 et 25). 
Pour les données de 1993, nous avons représenté séparément le diagramme 
d'ordination et le groupement, pour ne pas surcharger l'image (Figs. 26 et 27). 
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En 1992, nous retrouvons dans les grandes lignes Ia séparation observée lors de 
l'analyse du peuplement complet. Les tentes Malaise des vergers 1 et 3 sont très 
regroupées et les deux ensembles sont relativement proches. Nous trouvons également 
dans le haut du diagramme un groupe homogène formé d'une majorité des tentes posées 
à l'interface des cultures et des écosystèmes adjacents. 
Tab. 24. AFC 1992 et 1993 de la guilde des espèces inféodées. L'analyse est conduite sur une 
matrice de 17 et 15 espèces en 1992 et 1993 respectivement, distribuées dans 24 tentes Malaise. 
1992 
Axes 1 2 3 4 
Valeurs propres 0.397 0.273 0.165 0.104 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes ! .557 
1993 
Axes 1 2 3 4 
Voleurs propres 0.468 0.244 0.194 0.098 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 1.552 
La séparation des espèces est importante le long de l'axe 1 (haute valeur propre de 
cet axe) et correspond à la séparation des vergers traditionnels entre eux (Fig. 24). Nous 
relevons que Sparganothis pilleriana (SPPI) caractérise plutôt le verger 2, Archips 
crataegana (ARCR), Batodes angustiorana (BAAN), Pandemis cerasana (PACE), 
Archips xylosteana (ARXY), Acleris rhombana (ACRH), et Archips padana (ARPO) 
sont proches du verger 3. Les cultures de pommiers ne sont pas caractérisées par une ou 
plusieurs espèces en particulier mais Pandemis heparana (PAHE) s'en rapproche. 
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Fig. 24. AFC détendencée 1992 présentant les captures de tordeuses inféodées au pommier 
dans 24 tentes Malaise installées sur les 4 côtés de 6 vergers et cultures. Les espèces 
représentées par moins de 5 individus ne sont pas inclues dans l'AFC. 1, 2, 3: vergers; 4, 5, 6: 
cultures. N, E, S, O: position des tentes Malaise au nord, est, sud, et ouest. O : cultures. • : 
vergers, A : espèces inféodées au pommier. Les légendes des espèces sont composées des 2 
premières lettres du genre et de l'espèce. 
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Fig. 25. Superposition de la chaîne des liens primaires (groupement à liens simples) à l'AFC 
(axes 1 et 3) de la Fig. 24. Les symboles utilisés sont les mêmes que pour la Fig. 24. Trait épais: 
distance < 0.25; trait moyen: 0.25 < distance < 0.35; trait fin: 0,35 < distance < 0.42; trait-titlé: 
0.42 < distance < 0.48; trait-pointillé: 0.48 < distance < 0.6. 
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Fig. 26. AFC détendencée 1993 présentant les captures de tordeuses inféodées au pommier 
dans 24 tentes Malaise installées sur les 4 côtés de 6 vergers et cultures. Les espèces 
représentées par moins de 5 individus ne sont pas inclues dans l'AFC. 1, 2, 3: vergers; 4, 
5, 6: cultures. N, E, S, O: position des tentes Malaise au nord, est, sud, et ouest. O : 
cultures. H : vergers, A : espèces inféodées au pommier. 
Pour les données de 1993, nous avons une situation un peu différente puisque 
l'axe 1 représente un fort gradient et que 4 tentes Malaise (E6, N6, 0 4 et E4) se 
trouvent éloignées du centre du diagramme1 (Fig. 26). Le résultat du groupement est 
représenté séparément et révèle que, comme pour les données de 1992, les tentes 
Malaise des vergers 1 et 3 sont proches (Fig. 27). Les interfaces correspondant aux 
1
 Les noms des espèces n'ont pas été introduits pour ne pas surcharger. 
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cultures de pommiers sont divisées en trois groupes. 
Le premier groupe se lie aux vergers traditionnels et réuni les tentes 05 , E5 et 
06 . Sur le diagramme d'ordination, les éléments de ce groupe sont au milieu des 
tentes Malaise des vergers traditionnels, mais l'examen du diagramme des axes 1 et 
3 montre qu'ils en sont éloignés sur l'axe 3 (pas présenté). Les autres tentes des 
cultures de pommiers sont groupées par deux (04, N6 et N4, S6) ou représente des 



























































Fig. 27. Groupement à !iens simple (connexité: 0) des tentes Malaise en 1993 avec la 
matrice des espèces inféodées. Le niveau représente la distance entre les éléments et est 
égale 1- Ia similarité. 
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L'espèce inféodée ayant Ie plus grand poids dans les AFC de 1992 et 1993 est 
la même, c'est-à-dire Clepsis Unifasciana (CLUN). Pourtant, en 1992, cette espèce 
est située entre les vergers 1 et 2, alors qu'en 1993, elle est proche des interfaces E6, 
N6, et 04 , très éloignées du centre. Les espèces les plus influentes les deux années, 
comme Pandemis heparana (PAHE) et Rhopobota naevana (RHNA), donnent 
également des résultats contradictoires puisqu'elles sont "tirées" vers les cultures en 
1992 mais au milieu des vergers traditionnels en 1993. 
Nous ne pouvons donc dégager les espèces "indicatrices" des échanges entre les 
vergers ou les cultures et les écosystèmes adjacents sur la base de cette étude. Les 
résultats de l'ordination et du groupement effectués avec la matrice de la guilde des 
espèces inféodées au pommier sont globalement homogènes d'une année à l'autre et 
ne diffèrent pas de l'analyse du peuplement. 
Les analyses faites jusqu'ici permettent de voir que les échanges entre les 
différents vergers et cultures sont bien caractérisés par la faune des tordeuses et 
qu'essentiellement ce peuplement sépare les vergers traditionnels 1 et 3 des cultures 
et vergers 2, 4, 5 et 6, 
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Par contre, l'analyse de l'influence des espèces sur ia distinction ne permet pas 
de dégager d'indicateur puisqu'une espèces influente peut se rapprocher d'un certain 
groupe d'interfaces en 1992 et d'un autre groupe en 1993. Cela prouve que dans le 
contexte de cette étude, 2 années ne suffisent pas à extraire les espèces indicatrices 
potentielles des différents types d'interfaces. Il est à remarquer néanmoins que 
l'approche globale (analyse mu Iti vari able) permet une différenciation des échanges 
d'une année à l'autre. 
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5.4 L'influence des descripteurs environnementaux sur le 
mouvement des tordeuses à l'interface entre les 
vergers/cultures et les écosystèmes adjacents 
5.4.1 Introduction 
L'hypothèse de départ du travail supposait l'existence de facteurs 
environnementaux influents sur l'activité des tordeuses en bordure des vergers de 
pommier. La mesure de cette influence et sa signification statistique nous permettra 
de situer le rôle écologique du verger pour íes tordeuses dans le paysage environnant. 
Dès le départ, l'environnement direct de la tente Malaise fût hypothétiquement 
considéré comme un des facteurs les plus influents. En effet, nous avons peine à 
imaginer que la faune d'un verger bordé par une forêt ne soit pas influencée par cette 
forêt. Cette remarque est particulièrement vraie pour les insectes mobiles. Nous 
pouvons également affirmer que le verger est certainement régulièrement visité par 
des espèces forestières (ou d'autres milieux) et que vice versa, la forêt est explorée 
par des espèces typiques du verger. Ces visites régulières ne signifient pas pour 
autant que les espèces en question soient installées dans le milieu adjacent. 
Les résultats du test de Mantel (5.3.2 "L'activité du peuplement...") nous ont 
montré que nous avions mesuré l'activité de vol des tordeuses dans une zone de 
transition ou ecotone entre deux écosystèmes et qu'il ne s'agissait pas véritablement 
d'une émigration et d'une immigration d'un milieu vers l'autre. Selon la définition de 
l'écotone (HOLLAND, 1988), la faune active dans cette zone devrait refléter la 
présence des deux écosystèmes en contact. Malgré le résultat du test de Mantel, nous 
avons utilisé le collecteur comme unité de base de l'échantillonnage dans les analyses 
avec les descripteurs environnementaux, afin de garder le plus de finesse possible. 
En procédant de cette manière, on rend l'analyse plus sensible aux descripteurs 
puisqu'on a la même valeur pour 2 unités d'échantillonnage qui se ressemblent 
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fortement, c'est-à-dire 2 collecteurs appartenant à la même tente Malaise. Par ce fait, 
nous tenons compte de la variabilité entre 2 collecteurs, si petite soit-elle. Nous 
ajouterons que !es analyses ont toujours été faites aux deux niveaux (24 tentes 
Malaise et 48 collecteurs) pour vérifier l'homogénéité des résultats. Les conclusions 
sont semblables sauf en ce qui concerne la sélection pas à pas des classes des 
descripteurs paysagers mais il s'agit là, à notre avis, d'une question de sensibilité du 
test de Monte Carlo eu égard au nombre d'échantillons. Nous y reviendrons au 
chapitre "ACC descripteur par descripteur ...", p. 139. 
Les facteurs d'influence principaux ont été définis et introduit dans une analyse 
canonique des correspondances ou ACC, afin de cerner leur impact sur le peuplement 
de tordeuses actives dans la zone de transition entre le verger et son environnement. 
Nous avons d'abord trié les (trop) nombreux descripteurs choisis. Afin de partager 
la variation totale de la matrice espèces en variation expliquée par l'environnement, 
nous avons ensuite réalisé une série d'ACC partielles. La démarche est expliquée par 
la Fig. 27. L'influence des descripteurs a ensuite été testée avec les axes de l'AFC 
pour confirmer les résultats obtenus par l'ACC, selon la démarche de TER BRAAK 
(1986). 
De même que dans les chapitres 5.2 "Le mouvement global ..." et 5.3 "Le 
mouvement différencié ...", nous avons toujours effectué en parallèle les analyses 
concernant le peuplement complet de tordeuses et la guilde des espèces inféodées au 
pommier. Cette démarche se justifie évidemment pour les analyses canoniques, 
puisque celles-ci révéleront en détail les relations des espèces avec les descripteurs 
environnementaux choisis. Nous comprendrons alors qu'une analyse différenciée 
peuplement - guilde prend toute son importance quant au rôle des descripteurs 
environnementaux. 
Par la suite, nous séparerons les analyses faites sur les données de 1992 et de 
1993, et les analyses concernant le peuplement et la guilde. Il est évident qu'un 
intérêt particulier sera porté à la comparaison des résultats obtenus. 
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Analyses canoniques séparées Analyse canonique I (ACC I) 
Sélection pas à pas des classes de Nombre complet de descripteurs environnementaux 
descripteurs multiples 
• I 
Test de l'hypothèse de relations Corrélations entre les descripteurs 
cspcccs-cnvironncmcnt par le test de Facteurs d'inflation de la variance 
Monte Carlo 
^ s j ^ Nombre restreint de descripteurs ^ L - ^ 
en vironnementaux 
I Analyses canoniques partielles 
ACC partielles I, II, 111 
I UC IVLU IHi; ' 
+. .. • 
Test de l'hypothèse de relations 
Partage de [a variation ^ ^ ^" • - espèces- environnement par le test 
de Monte Carlo 
Pourcentage de variation _. .„ . . , 
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Fig. 28. Représentation schématique des analyses permettant une sélection des variables 
explicatives (descripteurs environnementaux), suivi du partage de la variation expliquée et de sa 
signification statistique. 
Soit que nous nous référions à l'ensemble des tordeuses capturées ou aux tordeuses 
inféodées au pommier, nous utiliserons les termes de matrice peuplement ou de matrice 
guilde. Un des avantages de l'analyse canonique est de révéler des relations entre les 
descripteurs environnementaux, devenus variables explicatives, et les axes d'ordination 
qui ne peuvent être décelées par une ordination sans contrainte. La comparaison des 
valeurs propres obtenues par ACC ou AFC, ainsi que des coefficients de corrélations 
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entre les coordonnées des sites dérivées des coordonnées des espèces1, et les coordonnées 
des sites calculées par combinaisons linéaires des variables explicatives2 ("species-
environment correlations") nous permettent de cerner l'importance de ces variables dans 
l'explication de la distribution des espèces et des sites (TER BRAAK1 1986). Pour 
l'interprétation, nous emploierons les diagrammes d'ordination, les coefficients 
canoniques (ACC), les coefficients de régression (AFC), ainsi que les corrélations 
intrasets3. 
L'ACC permet de tester l'hypothèse d'une relation espèces - environnement. Dans 
notre cas, l'hypothèse4 est: "les tordeuses actives dans la zone de transition entre un 
verger/culture et les milieux voisins sont significativement influencées par: le type de 
milieu environnant, l'entourage éloigné du verger, le type de verger (verger vs. culture), 
l'orientation de la zone de transition et la position géographique du verger". La procédure 
utilisée dans CANOCO est le test de Monte Carlo (test par permutations). 
Nous effectuons la première analyse canonique (ACC I) avec Ie lot complet de 
descripteurs environnementaux, pour avoir un premier aperçu de la réaction de la matrice 
espèces (Fig. 28). Cette première étape nous révélera le trop grand nombre de descripteurs 
par rapport au nombre d'échantillons. 
La deuxième étape conduit à faire le tri dans les descripteurs environnementaux. 
Pour trouver le set de descripteurs le plus restreint mais expliquant la part de variation la 
plus intéressante de la matrice espèce, nous avons procédé à une série d'analyses 
canoniques, considérant les descripteurs séparément. Chacune des parts de variation 
1
 Pour simplifier, nous utiliserons les termes employés dans CANOCO, c'est-à-dire, "axes-
espèces". 
2
 Dans CANOCO, "axes-environnements". 
* Corrélations entre les variables explicatives et les axes, calculés par combinaison linéaire 
de ces variables. 
4
 11 s'agit en l'occurence de l'hypothèse alternative. C'est l'hypothèse nul H0, qui nie la 
relation biologique, qui sera testée. 
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obtenues a été testée avec le test de Monte Carlo. 
Après avoir éliminé les descripteurs n'expliquant pas significativement une part de 
la variation dans la matrice espèces, nous avons sélectionné, par des régressions pas à pas, 
les descripteurs restants, classe par classe. Par exemple, nous avons extrait dans les 
descripteurs paysage I et paysage II, les classes expliquant une part significative de la 
matrice espèce. 
Pour terminer, nous avons procédé aux ACC partielles I, II et lu afin de délimiter 
la part de variation due à chacun des descripteurs environnementaux et d'en tester 
l'influence. 
5.4.2 Les descripteurs environnementaux 
Nous présenterons ici le set de descripteurs de base défini a priori Les 8 
descripteurs choisis caractérisent l'environnement du verger ou de la tente Malaise. Quatre 
d'entre eux sont nominaux, deux forment les coordonnées du verger, un est quantitatif 
et le dernier est semi-quantitatif. 
Le premier descripteur, définissant le type de verger , est divisé en deux classes, 
soit culture (vl) et verger (v2). C'est une variable explicative nominale. 
Nous pouvions supposer que le paysage agirait à deux échelles sur l'activité à 
l'interface. Le premier rayon d'action est donné par l'abord immédiat du verger 
(écosystème directement adjacent); nous l'appellerons "effet direct du paysage", puisqu'il 
provient d'un contact direct entre les deux écosystèmes. Le descripteur définissant le type 
d'écosystème adjacent au verger (descripteur nominal), est divisé en 6 classes soit forêt 
(v3), grande culture (v4), vigne (v5), autre verger (v6), prairie (v7), et jardin (v8). Cette 
variable explicative fait référence à l'impact direct du paysage sur l'activité des tordeuses 
dans l'interface et a été nommée paysage I. 
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Le second rayon d'action est l'entourage éloigné du verger (300 m depuis l'interface) 
et est appelé "effet indirect du paysage". C'est le troisième descripteur, il est nominal et 
divisé en 6 classes identiques aux 6 classes du paysage I (v9-14). Il fait référence à 
l'impact régional du paysage sur l'activité des tordeuses. Cette variable explicative est 
logiquement appelée paysage II. 
Le quatrième descripteur, nominal également, donne l'orientation de la tente 
Malaise selon les quatre points cardinaux, ouest (vl5), nord (vl6), est (vl7) et sud (vl 8). 
Il exprime égatement le déplacement possible des tordeuses à longue distance et le 
transport par le vent, selon les directions nord-sud et est-ouest, par exemple. Dans la 
région de la Côte, la direction nord-sud coupe perpendiculairement l'axe de la chaîne du 
Jura et du lac Léman et se caractérise par un vent, le Joran, qui souffle durant l'été. L'axe 
est-ouest représente la direction des vents dominants dans la région. 
Le cinquième descripteur est défini par les coordonnées géographiques des 
vergers, relevées sur la carte topographique à l'échelle 1/25.000 (vl9 et v20). 
Le sixième descripteur correspond au rapport longueur de ¡a bordure I surface du 
verger (descripteur quantitatif) et a été appelé bordure/surface (v21). 
Le septième descripteur caractérise la structure (v22) du milieu adjacent selon son 
degré d'ouverture au passage (descripteur semi-quantitatif, échelle de 1 à 3). Par exemple, 
un bâtiment représente un obstacle et prend la valeur 1, de même qu'une lisière de forêt. 
Nous avons considéré que l'influence d'un descripteur environnemental donné est 
la même sur les 2 collecteurs appartenant à la même tente (Tab. 28). Les multiples classes 
des 8 descripteurs environnementaux sont introduites dans l'analyse comme vl à v22 
variables explicatives. 
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Tab. 27. Descripteurs environnementaux multiclasses utilisés comme facteurs explicatifs dans 
l'analyse de la variance dans l'activité des tordeuses à l'interface entre les vergers/cultures et les 
écosystèmes adjacents. 
Descripteurs environnementaux 
Type de verger 
Type de milieu adjacent ou 
paysage I 







































Grande culture I 
Vigne I 




Grande culture II 
Vigne II 










semi-quant itati ve 
émigration 
immigration 
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v]9 v20 v21 
506 143 4.52 
506 143 4.52 
















































































































































































































































vl8 vl9 v20 v21 v22 
0 519 146 0.57 2 
0 519 146 0.57 2 
0 519 146 0.35 3 
0 519 146 0.35 3 
1 519 146 0.53 1 
1 519 146 0.53 1 
En ce qui concerne les codes des sites ou collecteurs, nous rappelerons que la 
première lettre correspond à l'orientation, soit O pour ouest, N pour nord, E pour est 
et S pour sud. Le nombre donne le numéro du verger et la deuxième lettre la position 
du collecteur, soit E pour émigration et I pour immigration. Les valeurs des variables 
nominales sont binaire, soit 0 ou 1. A chaque fois qu'une classe caractérise une 
bordure de verger, la valeur 1 est donnée. Par exemple, les côtés nord et est du verger 
3 sont bordés de forêt (en gras dans le tableau). Le titre de chacune des variables (en 
gras dans leurs définitions) seront par la suite imprimés en italique. 
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5.4.3 L'influence des descripteurs environnementaux sur le peuplement 
complet de tordeuses: interprétation selon l'analyse canonique des 
correspondances 
Résumé du chapitre 5.4 J 
Les descripteurs environnementaux déterminant l'activité du 
peuplement complet de tordeuses à l'interface des vergers/cultures 
de pommiers et de leur environnement sont la position 
géographiques du verger (coordonnées géographiques), le type de 
verger (traditionnel/cultivé), le paysage alentour et distant. 
Une sélection plus précise des descripteurs paysagers montre 
qu'essentiellement la présence de forêts et de vignes aux alentours 
et aussi à plus grande distance du verger/culture est prépondérante. 
Un partitionnement permet de relever que les coordonnées 
géographiques du verger/culture expliquent la part la plus 
importante de la variance, suivent le type de verger, la présence de 
forêt et de vigne aux alentours du verger/culture. 
Les diagrammes d'ordination résultant des ACC caractérisent bien 
les proximités des vergers/cultures. 
L'élude des relations espèces-environnement relève que ceraines 
espèces sont significativement influencées, positivement ou 
négativement par les descripteurs environnementaux les plus 
importants. Notamment, tant en 1992 qu'en 1993, 3 espèces sont 
négativement et significativement influencées par les cultures de 
pommiers. 
Analyse canonique I (peuplement) 
Cette première analyse nous a essentiellement permis d'éliminer les descripteurs 
environnementaux en surnombre. Nous ne présenterons pas Ie diagramme 
d'ordination correspondant à cette analyse. Nous nous contenterons de mettre en 
évidence les informations qui ont effectivement permis d'éliminer quelques 
descripteurs. Nous avons utilisé la forme détendencée de l'ACC, précaution qu'il ne 
sera plus nécessaire de prendre avec le lot restreint de descripteurs. 
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Le Tab. 29 permet de réaliser qu'en 1992, 63.6% Í Ü Z 1
 x iooÌ de la 
variation de la matrice espèce est expliquée par les 24 descripteurs environnementaux 
sélectionnés. En 1993, ce pourcentage s'élève à 64.5 % —— * too . Ces 
pourcentages sont importants. Il faut relever que nous pourrions, en poussant à 
l'extrême le nombre de descripteurs environnementaux, avoir un pourcentage de 
variation expliquée proche de 100%. Ce n'est pas le but de telles analyses. Nous 
devons plutôt chercher le lot le plus simple de descripteurs. En éliminant certains des 
descripteurs, le pourcentage de variation expliquée, les valeurs propres et les 
corrélations espèces-environnement diminuent, mais l'analyse gagne en validité. 
Une ACC réalisée avec 48 échantillons (collecteurs) et 24 descripteurs 
environnementaux pose un problème important. En effet, les descripteurs 
environnementaux sont généralement multicolinéaires, c'est-à-dire qu'ils s'expliquent 
les uns les autres. CANOCO nous permet d'analyser cette multicolinéarité en 
calculant le facteur d'inflation de la variance des descripteurs dans l'équation de la 
régression multiple (Variance Inflation Factor, ou VIF). 
Tab. 29. ACC 1992 et 1993. L'analyse est conduite sur une matrice de 44 (1992) et 38 
(1993) espèces (peuplement) distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes 
Malaise disposées en bordure de 6 vergers/cultures Les axes sont contraints par 7 
descripteurs environnementaux divisés en 24 classes. 
1992 
Axes I 
Valeurs propres 0.372 0.230 0.(56 0.094 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 2.640 
Somme des valeurs propres canoniques ] .678 
1993 
Axes 1 
Valeurs propres 0.449 0.227 0.151 0.119 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 2.845 
Somme des valeurs propres canoniques 1.834 
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Plus son facteur d'inflation est grand, plus le descripteur est corrélé avec les 
autres et moins il a de contribution unique à l'équation de régression. TER BRAAK 
(1987b) note qu'un facteur d'inflation dépassant 20 indique que le descripteur n'a pas 
de contribution unique à la régression. Nous ajouterons que dans le cas de forte 
multicollinéarité, les coefficients canoniques deviennent instables (ils sont utilisés 
dans l'interprétation de l'influence des descripteurs environnementaux). 
Dans notre analyse des données de 1992, 7 descripteurs ou classes de 
descripteurs sur 22 ont un facteur d'inflation de la variance qui dépasse 20. En 1993, 
ce nombre s'élève à 8. Il est donc impératif de mieux cerner les descripteurs 
importants. Nous ajouterons que d'un point de vue biologique et écologique, il est 
plus intéressant de dégager les quelques descripteurs environnementaux qui ont une 
influence prépondérante sur les espèces. 
Nous avons d'abord utilisé les corrélations entre les descripteurs 
environnementaux pour en éliminer certains. La première analyse révèle que le 
descripteur bordure/surface (v21) est fortement corrélée avec le type de verger (r = 
0.66). Cette corrélation reflète parfaitement la situation puisque les vergers 
traditionnels ont généralement une surface modeste (un rapport bordure/surface 
grand) comparés aux cultures. Les corrélations intrasets1 indiquant que le type de 
verger est important dans l'explication de la variation sur l'axe 2, nous avons éliminer 
le rapport bordure/surface des analyses subséquentes. La structure de la bordure 
(v22) est très corrélée à la présence de forêt comme milieu adjacent au verger/culture. 
En effet, ta valeur 3 a toujours été attribuée à ce descripteur en présence de forêt 
(Tab. 28). Nous garderons la classe forêt pour respecter l'entité du descripteur 
paysage J. Mais nous ne saurons évidemment pas si l'effet sur la matrice espèces est 
dû à la forêt en tant que type de milieu adjacent ou si c'est l'influence de sa structure 
qui prédomine. 
Ces corrélations permettent de juger de l'importance de chacun des descripteurs 
environnementaux sur les axes de l'ordination. 
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ACC descripteur par descripteur et sélection pas à pas des descripteurs 
environnementaux multiclasses (peuplement) 
Les corrélations entre les descripteurs ne suffisent pas toujours à révéler et à 
éliminer les descripteurs les moins intéressants ou les moins importants. Elles servent 
surtout à regrouper les descripteurs qui ont une influence très voisine sur les espèces 
(par exemple, l'influence de la structure de la bordure s'exprime essentiellement par 
la présence de forêt ou non). Or, parmi les descripteurs restants, certains ont peut-être 
une influence minime sur la matrice espèces. Pour juger de leur importance, nous 
avons procédé à des ACC descripteur par descripteur. Les résultats sont résumés sous 
forme de tableaux séparés pour 1992 et 1993 (Tab. 30 et 31). Nous avons estimé utile 
de présenter dans les tableaux les valeurs propres des axes de l'ACC, afin déjuger 
de l'importance des descripteurs sur les premiers axes en particulier. 
Nous avons séparé dans cette analyse l'orientation des coordonnées 
géographiques, car malgré que nous les ayons regroupées sous la dénomination 
espace dans la présentation des descripteurs environnementaux, leur influences 
respectives et surtout les facteurs expliquant leurs influences sont très différents. En 
effet, Yorientation peut révéler un effet des courants de vents dominants dans la 
région alors que les coordonnées géographiques peuvent dévoiler une variation 
biogéographique. 
L'importance de la position du collecteur sur la tente Malaise est faible puisque 
le pourcentage de variation de la matrice espèces due à ce descripteur n'est que de 
2.9% en 1992 et 1.4% en 1993 (Tab. 30 et 31). Cette influence n'est d'ailleurs pas 
significative, considérant le résultat du test de Monte Carlo (p = 0.16 etp = 0.91 en 
1992 et 1993 respectivement). Ce résultat confirme les conclusions du test de Mantel 
effectué pour comparer l'émigration à l'immigration. On peut alors affirmer que 
l'émigration n'est pas significativement différente de l'immigration, si l'on examine 
l'ensemble des tentes Malaise. Néanmoins, cela ne signifie pas que localement, à 
l'échelle d'une tente Malaise ou d'un verger/culture, l'émigration ne soit pas différente 
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de l'immigration. 
Tab. 30. ACC séparées (1992). L'analyse est conduite sur une matrice de 44 espèces 
(peuplement) distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées 
en bordure de 6 vergers/cultures. Les axes sont contraints par les descripteurs 
environnementaux suivants: direction du mouvement (émigration-immigration), 
Vorientation (ouest, nord, est et sud), les coordonnées géographiques et le type de verger. 
Le test de Monte Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques avec 99 
permutations. Les valeurs significatives au seuil de 1% sont marquées en gras. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Tese de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 































p = 0.01 







p = 0.01 
L'orientation de la tente Malaise n'explique pas non plus une part significative 
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de la variation de la matrice (6.3% et 7.4%, p = 0.45 ttp = 0.18, en 1992 et 1993 
respectivement). La position des tentes Malaise selon les 4 points cardinaux n'influe 
donc pas sur ta capture des tordeuses. Nous avions, en présentant les descripteurs 
environnementaux, relevé l'importance de celui-ci puisqu'il représente l'impact 
possible du vent et de ces courants principaux. L'analyse révèle que sur l'ensemble 
des tentes Malaise, la capture des tordeuses n'est pas significativement influencées 
par les courants des vents dominants. 
Les coordonnées géographiques, représentant la variation possible de la matrice 
espèces le long d'un gradient spatial, sont plus intéressantes puisqu'elles expliquent 
17.5% et 16.4% de la variation en 1992 et 1993 respectivement. Cette variation 
expliquée est significative (p = 0.001 en 1992 et 1993). Ce résultat met en lumière 
le gradient spatial dans les captures d'un verger à l'autre (on a attribué le même point 
géographique aux 4 tentes Malaise d'un même verger). Cette influence dévoile le 
changement paysager observable du verger le plus à l'ouest (Petit Bois) à la culture 
la plus à l'est (Allaman), passant d'un ensemble d'écosystèmes variés (plusieurs types 
de culture, forêt, haies, bosquets, etc.) à une configuration quasi monoculturale de 
vigne. Il sera donc important de séparer dans les analyses subséquentes, l'effet 
purement spatial de l'effet environnemental, ou, dans notre cas, de l'effet paysager 
(pour autant que le paysage en tant que tel ait une influence significative sur la 
matrice espèces). 
L'examen des valeurs propres permet de souligner l'importance de chacun des 
descripteurs sur les axes de l'ACC. Dans le cas de Xémigration-immigration, la seule 
valeur propre canonique, celle du premier axe est très faible et reflète parfaitement 
le peu d'importance de ce descripteur. Les autres valeurs propres ne sont pas 
canoniques (les axes 2, 3, 4 ne sont pas contraints, puisqu'il n'y a qu'un descripteur) 
et sont l'équivalent des valeurs propres d'une AFC. L'orientation contraint les 3 
premiers axes de l'ACC (il y a 4 orientations possibles, mais la dernière est 
récurrente). Les valeurs propres canoniques sont faibles et démontrent également le 
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peu de variation expliquée par ce descripteur. Les coordonnées géographiques 
s'expriment fortement sur Ic premier axe et prouvent ainsi l'importance du gradient 
spatial. 
Tab. 31. ACC séparées (1993). L'analyse est conduite sur une matrice de 38 espèces 
(peuplement) distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées 
en bordure de 6 vergers/cultures. Les axes sont contraints par les descripteurs 
environnementaux suivants: direction du mouvement {,émigration-immigration), 
l'orientation (ouest, nord, est et sud), les coordonnées géographiques et le type de verger. 
Le test de Monte Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques avec 99 
permutations. Les valeurs significatives au seuil de 1% sont marquées en gras. 
Axes 
Voleurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Emigration - Immigration 
1 2 3 4 
0.039 0.472 0.311 0.257 
Orientation 
1 2 3 4 
0.101 0.067 0.044 0.456 
Coordonnées géographiques 
1 2 3 4 















p = 0.01 
Type de verger 
1 2 3 4 





p = 0.01 
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La répétition exacte des résultats de 1992 en 1993 nous permet d'affirmer que 
l'influence respective, significative ou non, des descripteurs environnementaux est 
claire. Les résultats obtenus en procédant aux analyses à l'échelle de la tente Malaise, 
soit sur une matrice de 24 échantillons, sont exactement semblables. 
En ce qui concerne les descripteurs multiclasses {paysage I et paysage II), nous 
avons ajouté la procédure de sélection pas à pas qui permet d'extraire les classes 
expliquant une part significative de la variation dans la matrice espèces. Cette 
méthode est utilisée pour trier les classes entre elles, au sein même des deux 
descripteurs environnementaux précités. Cette méthode se justifie ici, bien qu'elle 
représente quelques dangers, car c'est le paysage I et le paysage II en tant qu'entité 
qui nous intéressent en premier lieu et moins le détail des classes de ces descripteurs. 
Dans un premier temps, la procédure de sélection pas à pas trie les descripteurs 
dans l'ordre d'importance dans l'ACC. Le but est de tester l'influence du premier 
descripteur sur la matrice, de l'introduire dans le modèle et de tester ensuite la 
variation restante avec le deuxième descripteur désigné, et ainsi de suite jusqu'au 
descripteur n'expliquant plus une part significative de la variation restante. En 1992, 
Ie paysage I explique 24.8% de la variation totale (Tab. 32). La sélection pas à pas 
désigne la forêt puis la vigne et les grandes cultures comme descripteurs expliquant 
une part significative de la variation restante au seuil de 1%. Après Ia sélection pas 
à pas, les 3 classes sus-mentionnées expliquent 19.5% de la variation. Nous 
observerons que nous perdons logiquement une partie du pourcentage de variation 
expliqué en éliminant 3 classes de descripteurs pour le paysage I (autre verger, 
prairie, et jardin) mais que la part expliquée restante représente tout de même 79% 
(0.516/0.654 x 100) de ce qu'on avait au départ. 
Appliquant la même procédure pour le paysage II, la sélection pas à pas révèle 
l'importance de la forêt et de la vigne mais élimine les autres (Tab. 32). Après 
l'élimination de grande culture, autre verger, prairie et jardin, le pourcentage de 
variation expliquée est de 12.3%. Dans ce cas-ci, on peut donc expliquer la moitié 
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de la variation due au paysage ïl par la vigne et la forêt (54%). 
Tab. 32. ACC séparées (1992). L'analyse est conduite sur une matrice de 44 espèces 
(peuplement) distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées 
en bordure de 6 vergers/cultures. Les axes sont contraints par 2 descripteurs 
environnementaux représentant le paysage à 2 échelles (paysage 11\ paysage II). L'ACC est 
suivie d'une sélection pas à pas des classes des descripteurs. Les descripteurs sont 
numérotés selon leur ordre de sélection dans l'analyse. La somme des valeurs propres 
canoniques et le pourcentage de variation expliqué par les descripteurs sélectionnés dans 
une deuxième ACC sont également donnés. Le test de Monte Carlo est effectué sur 




Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 


























Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 19.5 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 










Valeurs après introduction des descripteurs sélectionnés 
1 2 3 4 Inertie totale 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
0.224 0.100 0.259 0.234 2.640 
0.325 
Pourcentage de variation 12.3 
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En 1993, le paysage I explique 22.6%. La sélection désigne les mêmes classes 
qu'en 1992, aditionnées d'autre verger, mais dans le désordre, à savoir, la vigne, les 
grandes cultures, la forêt et autre verger (Tab. 33). Les 5 classes sélectionnées 
expliquent 20.5% de la variation, soit le 90% de la variation expliquée par toute les 
classes ensemble, Le paysage //explique 24.1% de la variation après la sélection pas 
à pas des classes de paysage vigne ci forêt (idem à 1992). Cette variation repésente 
53% de la variation expliquée par le paysage II au complet. 
L'influence à distance du paysage {paysage II) sur l'activité à l'interface du 
verger et des milieux adjacents est marquée par 2 grandes classes, à savoir la vigne 
et laboré/, alors que les milieux directement adjacents au verger (paysage T) ont un 
impact plus sensible puisque l'analyse ajoute la classe grande culture au modèle (et 
même autre verger). Si on réalise l'analyse à l'échelle de la tente Malaise (24 
échantillons), la sélection pas à pas engage les classes des descripteurs exactement 
dans le même ordre (tant en 1992 qu'en 1993, et pour les deux descripteurs 
paysagers). Mais la probabilité que la classe sélectionnée explique une part de 
variance significative, calculée par le test de Monte Carlo, est toujours plus petite 
tant et si bien que grande culture {paysage I, en 1992), par exemple, n'est pas 
significative, alors qu'elle l'est dans l'analyse que nous venons de décrire (Tab. 32). 
A notre avis, il s'agit là d'une question de sensibilité du test au nombre d'échantillons. 
La répétition des résultats sur les 2 années est frappante et ne peut que rendre 
plus valide le modèle proposé. Après avoir éliminé les descripteurs 
environnementaux n'expliquant pas, seuls, une part significative de la variation, nous 
allons introduire les descripteurs dans une série d'analyses canoniques partielles. 
Celles-ci serviront à extraire les parts dues aux descripteurs seuls ainsi que les parts 
communes à plusieurs descripteurs, et à tester leurs influences sur la matrice espèces. 
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Tab. 33. ACC séparées (1993). L'analyse est conduite sur une matrice de 38 espèces 
(peuplement) distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées 
en bordure de 6 vergers/cultures. Les axes sont contraints par 2 descripteurs 
environnementaux représentant le paysage à 2 échelles (paysage I et paysage II). L'ACC est 
suivie d'une sélection pas à pas des classes des descripteurs. Les descripteurs sont 
numérotés selon leur ordre de sélection dans l'analyse. La somme des valeurs propres 
canoniques et le pourcentage de variation expliqué par les descripteurs sélectionnés dans 
une deuxième ACC sont également donnés. Le test de Monte Carlo est effectué sur 




Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Sélection pas à pas 
Inertie totale 
0.317 0.158 0.070 0.054 2.845 
0.642 
22.6 
1 2 3 4 
Vigne Crde culture Forêt Autre verger 
Valeurs après introduction des descripteurs sélectionnés 
Axes Inertie totale 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 





Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
















Valeurs après introduction des descripteurs sélectionnés 
Axes Inertie totale 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
0.263 0.100 0.316 0.269 2.845 
0.363 
Pourcentage de variation 12.8 
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Diagrammes d'ordination ACC, interprétation des axes et comparaison 
avec les résultats de VAFC (peuplement) 
Les résultats présentés ici sont le fruit des analyses réalisées avec la matrice des 
pièges Malaise (24 échantillons), essentiellement pour laisser un sens à 
l'interprétation graphique des diagrammes d'ordination. Cette dernière n'est 
pratiquement plus possible avec 48 échantillons, les descripteurs environnementaux 
et qu'on y ajoute encore les ellipses de similarité, calculées par un groupement. Les 
descripteurs environnementaux introduits sont néanmoins ceux sélectionnés dans les 
ACC du sous-chapitre précédant "ACC descripteur par descripteur ...". 
Le diagramme d'ordination de la Fig. 29 représente l'ACC réalisée sur la base 
des résultats obtenus avec les ACC séparées et les régressions pas à pas des 
descripteurs paysagers. Dans cette analyse, nous avons introduit les 4 descripteurs 
environnementaux ayant séparément une influence significative sur la matrice 
peuplement, soit le type de verger, les coordonnées géographiques, le paysage I 
représenté par les classes forêt, vigne et grande culture, le paysage II représenté par 
les classes forêt et vigne. 
L'image des tentes Malaise donnée par le diagramme d'ordination représentant 
l'analyse canonique des correspondances est très similaire à celle obtenue avec l'AFC 
détendencée (Fig. 19). La seule différence est l'inversion du signe des valeurs le long 
de l'axe 2, due au choix arbitraire du signe des vecteurs propres (voir p. 107). Les 
vergers 1 et 3 sont principalement regroupés dans les cadrans II et III, les cultures 4, 
5 et 6 sont essentiellement disposées dans le cadran IV, ainsi que le verger 2. Il est 
possible maintenant d'analyser cette disposition grâce aux descripteurs 
environnementaux introduits. Cette analyse permet de résumer les valeurs que 
prennent les descripteurs environnementaux pour chaque tente ou groupe de tentes. 
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Axel 
Fig. 29. ACC du peuplement (1992). Diagramme des sites (tentes Malaise) et de 4 
descripteurs environnementaux (le type de verger, le paysage I, le paysage II et les 
coordonnées géographiques). O : cultures, • : vergers. 1, 2, 3, 4, 5, 6 : vergers/cultures. 
N, E, S, O : position des tentes Malaise au Nord, Est, Sud et Ouest. Les classes des 
descripteurs environnementaux nominaux sont situés aux centroides des scores des 
échantillons appartenant à chaque classe (symbole: A ), Les coordonnées géographiques 
(x et y) sont représentées par des flèches indiquant la direction de plus grande variation. La 
chaîne des liens primaires {groupement à liens simples) a été superposée pour définir les 
groupes principaux. Elipse épaisse: distance < 0.5; élipse fine: 0.5 <, distance < 0.7. Les 
éléments marqués d'une croix d'appartiennent pas à la patatoïde et se groupent à des 
distances plus élevées. 
Les descripteurs environnementaux nominaux (le type de verger, le paysage I 
et le paysage IJ) sont représentés par les classes qui les composent (A) placées aux 
centroides des coordonnées des tentes Malaise. Ainsi, la classe ctilture du descripteur 
type de verger se trouve "au milieu" des tentes installées sur le côté des vergers 
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cultivés. La classe grande culture caractérise presque exclusivement l'alentour des 
cultures; la classe vigne, le verger 2; la classe forêt, le verger 3. La direction des 
flèches des coordonnées géographiques (x et y) indiquent parfaitement la dérive du 
sud-ouest au nord-est des vergers/cultures le long de la Côte. Cette dérive correspond 
géographiquement au passage du verger 3 (extrême sud-ouest) au verger 2 (extrême 
point nord-est, à la hauteur de la culture 6). Elle influence fortement l'axe 1 du 
diagramme (le résultat sera confirmé par les coefficients canoniques et les 
corrélations ìntrasets). 
La superposition de la chaîne des liens primaires obtenue par un groupement à 
liens simples, permet de visualiser la proximité réele de certaines des tentes Malaise. 
Notamment, les elipses de distances indiquent clairement que les tentes Malaise du 
verger 3 sont en premier lieu liées entre elles, puis avec le verger 1, alors que le 
diagramme d'ordination seul aurait pu laisser supposer un lien plus étroit avec les 
cultures. Comme nous avions pu l'observer sur le diagramme de l'AFC (Fig. 2O)1 le 
verger 2 est plus proche des cultures que des deux autres vergers. Le diagramme de 
l'ACC indique que cette proximité est due essentielement à la présence de vigne, tant 
comme milieu adjacent que comme entourage éloigné. 
Paralèlement à l'analyse canonique des correspondances, il est utile d'essayer 
d'interpréter les axes de l'AFC avec les descripteurs environnementaux et de 
comparer les deux types de résultats obtenus. L'AFC laisse les données s'exprimer 
selon leurs axes principaux de variation et permet donc de voir leur structure sans 
influence externe. Par contre, l'ACC est une ordination sous contrainte et par là, 
transmet la variabilité sur des axes qui doivent non seulement exprimer Ia variation 
maximale des données (matrice espèces), mais aussi être une combinaison linéaire 
des descripteurs environnementaux. 
Cette analyse comparative n'est pas superflue puiqu'elle permet de mettre en 
évidence les coefficients de corrélation intraset obtenus par l'ACC et l'AFC avec le 
lot de descripteurs le plus influent. Elle rend également possible une analyse plus fine 
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de !Influence de chaque classe des descripteurs environnementaux nominaux à l'aide 
des corrélations intraset (corrélations entre les descripteurs environnementaux et les 
axes calculés par combinaison linéaire de ces descripteurs) et des coefficients de 
régression (AFC) et canoniques (ACC) (TER BRAAK, 1986). 
Les méthodes d'interprétation des axes sont inspirées de JONGMAN et al. 
(1987), TER BRAAK, (1987a), du manuel d'utilisation de CANOCO (TER BRAAK, 
1987b) et des notes de mise à jour du programme (TER BRAAK, 1990a et 1991). 
Une partie des commentaires s'inspire également d'autres exemples traitant d'analyses 
multivariables, tels que BROWN et a!. (1992), STERLING et ai (1992), VAN 
WINGERDEN et al. (1992), FIELDING et BRUSVEN (1993), MYKLESTAD et 
BIRKS (1993), SPITZER et al. (1993), TER BRAAK et JAAP (1994). 
Le Tab. 34 résume les résultats de l'AFC et de l'ACC (ceux de l'AFC sont 
également présentés dans le chapitre précédent), Les valeurs propres sont importantes 
dans le diagnostic de l'analyse puisqu'elles représentent une mesure de la séparation 
des distributions d'espèces Ie long des axes de l'ordination. Selon TER BRAAK 
(1987b), les valeurs propres d'environ 0,3 et plus sont communes en écologie. 
Chaque valeur propre peut directement être interprétée comme pourcentage de 
variance expliquée par l'axe auquel elle se rapporte. En !'occurence, l'axe 1 de l'AFC 
explique 22.3% (0.364/1.629) de la variation totale, le deuxième 13.6% 
(0.222/L629), le troisième 8.8% (0.144/1.629) et le quatrième 5.5% (0.090/1.629). 
Les résultats comparés de l'AFC et de l'ACC, sont relativement typiques (cf. 
TER BRAAK, 1986). Les valeurs propres sont plus petites dans l'ACC mais les 
coefficients de corrélations espèces-environnement augmentent (Tab. 34). En 
l'occurence, seule la valeur propre du premier axe de l'ACC est plus faible que celle 
de l'AFC. La corrélation espèces-environnement est une mesure de l'association entre 
les espèces et l'environnement (c'est-à-dire les descripteurs environnementaux), mais 
les axes avec des valeurs propres très basses peuvent occulter ces liens. Dans ce cas, 
l'importance de la relation est mieux exprimée par les valeurs propres elles-mêmes, 
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puisqu'elles mesurent la variation expliquée dans la matrice espèce par les axes et 
donc par les descripteurs environnementaux (JONGMAN et al., 1987, p.139). 
Néanmoins, dans notre étude, il est à noter que les descripteurs 
environnementaux sont étroitement liés aux axes-espèces de l'AFC. Ainsi, nous 
aurions pu nous contenter de l'AFC, sans contraindre les axes dans une ACC. Les 
valeurs propres sont moyenement élevées (par comparaison avec les exemples cités 
par TER BRAAK, 1986). Les résultats obtenus avec les deux types d'analyses ne se 
différencient pas fondamentalement et ceci est confirmé par les coefficients de 
corrélation intraset, et les coefficients de régression et canoniques (Tab. 35 et 36). 
Tab. 34. AFC et ACC 1992.
 Axcs 
L'analyse est conduite sur une 
matrice de 44 espèces (peuplement) 
capturées dans 24 tentes Malaise 
disposées en bordure de 6 
vergers/cultures. Les axes de l'ACC A F C 
sont contraints par 4 descripteurs A C C 
environnementaux divisés en 9 Corrélations espèces-environnemenl 
classes. Valeurs propres et
 AFC û 9 4 8 0 9 5 7 o s o o 0 5 8 7 
coefficients de corrélations entre











les "axes-espèces" et les "axes-
environnements" pour les 4 Inertie totale 1.629 
premiers axes (corrélations espèces- Somme des valeurs propres canoniques 1.002 
environnement). — 
Le lot de descripteurs environnementaux est satisfaisant puisque la plus haute 
corrélation entre 2 descripteurs est égale à -0.6 (corrélation négative forêt II -
longitude), excepté Ia latitude (X) et la longitude (Y). Les valeurs du facteur 
d'inflation de Ia variance révèlent une faible multicollinéarité puisqu'elles ne 
dépassent pas 6.1. L'interprétation des coefficients canoniques est ainsi rendue valide. 
TER BRAAK (1986, p.1170-71) précise que les informations obtenues à partir des 
coefficients canoniques et des corrélations intraset sont les mêmes si les descripteurs 
environnementaux ne sont pas mutuellement córreles, ce qui est partiellement le cas 
dans notre étude. L'information obtenue est néanmoins très similaire. 
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La valeur explicative des différents descripteurs est bien estimée, d'une part par 
comparaisons des corrélations intraset obtenues indépendamment par l'AFC et l'ACC 
et, d'autre part, par les coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC). 
Tab. 35. Coefficients de corrélation intraset de I-AFC et de l'ACC peuplement (1992). Les 
coefficients des 3 descripteurs environnementaux les plus importants en valeur absolue sont 
marqués en gras. Des signes opposés pour les valeurs des descripteurs déterminant le même 
axe (par exemple laforêt cty sur l'axe 1) indiquent une influence opposée. 






















































































Ainsi, nous déduisons des coefficients de corrélation intraset que l'axe 1 est un 
gradient géographique, puisque les coordonnées géographiques ont les coefficients 
les plus élevés (Tab. 35). Le long de ce gradient, !es vergers les plus à l'ouest sont 
le plus entourés de forêt, à moyenne distance (forêt II). L'axe 2 montre un grand 
contraste entre les cultures et les vergers {type de verger), ainsi que l'influence de la 
forêt, comme milieu adjacent {forêt I). Les axes 3 et 4 sont moins bien déterminés. 
Pour estimer l'importance des descripteurs environnementaux choisis, CANOCO 
calcule les coefficients de la régression multiple des coordonnées des sites (tentes 
Malaise) sur les descripteurs environnementaux. Dans le cas de l'AFC, ces 
coefficients sont de réels coefficients de régression puisque les coordonnées des sites 
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sont dérivées des données espèces sans l'intervention des descripteurs 
environnementaux (la régression est calculée après l'extraction des coordonnées des 
espèces et des sites). En ce qui concerne l'ACC, ces coefficients sont appelés 
canoniques, car la régression fait partie de l'algorithme de l'ordination. Les 
paramètres du modèle calculé par le programme donnent le poids de chaque 
descripteur environnemental. Dans Ie cas d'analyses sans contrainte (AFC), ces 
coefficients sont de réels coefficients de régression avec les propriétés statistiques 
qui leur sont connues (JONGMAN et ai, 1987). 
Tab. 36. Coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC) de 1992 (peuplement). Les 
3 indices les plus élevés en valeur absolue sont marqués en gras. Des signes opposés pour 
les valeurs des descripteurs déterminant le même axe indiquent une influence opposée. 
Coefficients de régression (AFC) Coefficient canoniques (ACC) 
Axes 
Descripteurs 
Type de verger 
Forêt I 














































































L'examen des coefficients de regression et canoniques donne une réponse claire 
(Tab. 36), et confirme les résultats de l'analyse des coefficients de corrélation intraset 
pour le premier axe (Tab. 35). En l'occurence, la longitude (y) détermine l'axe 1. 
Mais les coefficients soulignent également l'importance du paysage I puisque les 
valeurs de la vigne J et de la forêt I sont élevées. Sur cet axe, les tentes Malaise, 
placées sur les côtés des vergers situés plus à l'est avaient plus de vigne aux 
alentours. Il est vrai qu'en remontant de Coppet (GE) à Morges (du Sud-Ouest au 
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Nord-Est), le paysage est de plus en plus dominé par la vigne. Les axes 2, 3, et 4 
mettent toujours en évidence les coordonnées géographiques et montrent l'importance 
du type de verger et de laboré/ /. 
Comme les coefficients de régression de l'AFC sont véritables, il est possible 
de calculer les valeurs de / de chacun d'eux (= valeur estimée du coefficient / son 
erreur standard) et les utiliser dans un test / de Student. Il est alors possible de donner 
la signification statistique de chaque descripteur en fonction d'un seuil choisi. 
Pour déterminer la valeur critique à comparer avec les valeurs de / (en valeur 
absolue) des coefficients de régression obtenus, nous devons calculer le nombre de 
degré de liberté. Ce dernier est égal à n-v-l où n = te nombre d'échantillons (24 dans 
notre cas) et v = le nombre de descripteurs environnementaux ou nombre de classes 
de descripteurs (en l'occurrence 8). Le nombre de degré de liberté est donc égal à 14 
dans notre analyse. La valeur critique du test t correspondante, au seuil 5%, est de 
2.1. 
Tab. 37. Valeurs de / des
 Axts 





































* Valeurs significatives au seuil 5% (test f de Student) 
multiples (AFC) des 
coordonnées dts sites Type de vergei 
(collecteurs) sur 4 
d e s c r i p t e u r s F o r ê l 1 
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Fig. 30. ACC du peuplement (1993). diagramme des sites (tentes Malaise) et de 4 
descripteurs environnementaux (le type de verger, le paysage 1, le paysage Ii, et les 
coordonnées géographiques). O
 : vergers, • : cultures. 1, 2, 3, 4, 5, 6 : vergers/cultures. 
N, E, S, O : position des tentes Malaise au Nord, Est, Sud et Ouest. Les classes des 
descripteurs environnementaux nominaux sont situés aux centroïdes des scores des 
échantillons appartenant à chaque classe (symbole: A ). Les variables spatiales (x et y) sont 
représentées par des flèches indiquant la direction de plus grande variation. Les patatoïdes 
(chaîne des liens primaires) définissent les mêmes groupes que sur la Fig. 22: 0.5 <, distance 
<0.6. 
En 1992, le descripteur environnemental paysage /participe significativement 
à la régression sur le premier axe par le descripteur vigne. La position géographique, 
en particulier la latitude (y), est également significative sur cet axe {/ = 2.92). Le type 
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de verger est significatif sur l'axe 2 (t = 7.63), de même que les coordonnées 
géographiques, les descripteurs vigne II, forêt I et grande culture). L'axe 3 est 
marqué par les descripteur forêt I et y. Sur l'axe 4, la latitude (x) est le seul 
descripteur encore significatif. 
En résumé, l'axe 1 de nos analyses représente un gradient géographique, 
essentiellement longitudinal, sur lequel la présence de vigne comme milieu adjacent 
est importuni. L'axe 2 est lié au type de verger et à la présence de forêt à proximité 
immédiate du verger/culture. 
Le diagramme d'ordination des données de 1993 ressemble beaucoup au 
diagramme des données de 1992 (Fig. 29, p. 148) ainsi qu'au diagramme de l'AFC 
de 1993 (Fig. 21, p. 111). Les cultures et le verger 2 sont distinctement groupés 
autour des descripteurs environnementaux culture (vergers cultivés), grande culture, 
vigne I, et vigne II, alors que les vergers sont proches des descripteurs verger, forêt 
I et forêt II. Les tentes Malaise E4 et N6 sont des cas particuliers. La dérive 
géographique observée dans l'ACC des données de 1992 est toujours observable. 
Nous noterons cependant que la position des tentes Malaise du verger 2 est 
moins homogène qu'en 1992. Cette année-là, les tentes Malaise de ce verger se 
groupaient avec S5 et 05 à une distance plus petite que 0.5 (Fig. 22, p. 113). En 1993 
(Fig. 23, p.l 16), N2 et 0 2 ont une distance de 0.36, se groupent ensuite aux tentes 
Malaises des autres cultures (distance de 0.42). E2 et S2 sont éloignées et viennent 
se grouper aux tentes des cultures à des distance de 0.59 et 0.58, respectivement. 
Excepté sur le premier axe, les valeurs propres des 2 analyses sont plus élevées 
en 1992 (Tab. 34). Les corrélations espèces-environnement sont également plus 
importantes en 1992. 



























Tab 38. AFC et ACC 1993. L'analyse 
est conduite sur une matrice de 38 
espèces (peuplement) capturées dans 
24 tentes Malaise disposées en 
bordure de 6 vergers/cultures. Les 
axes de l'ACC sont contraint par 4 
descripteurs environnementaux 
divisés en 9 classes. Valeurs propres 
et coefficients de corrélations entre 
les "axes-espèces" et les "axes-
environnements" pour les 4 premiers 
axes (corrélations espèces-
environnement). 
Cependant, les données de 1993 sont moins informatives car la variance totale 
expliquée de la matrice peuplement est égale à 52.5% (0.947/1.804 x 100), ce qui est 
plus faible que le pourcentage de variance expliquée en 1992 (61.5%). L'axe 1 de 
l'AFC explique 22.5% de la variance; l'axe 2, 11.4%, l'axe 3, 8.5%; et l'axe 4, 5.5%. 
Les résultats de l'ACC sont du même ordre de grandeur (axe 1, 19.7%; axe 2, 10.5%; 
axe 3, 7.9%; axe 4, 4.9%). Par contre, les corrélations espèces-environnement sont 
élevées, révélant une haute association entre les espèces et les descripteurs 
environnementaux. Les résultats obtenus par les 2 types d'analyses sont tout à fait 
semblables et confirment parfaitement les résultats de 1992. Le diagramme 
d'ordination de i'ACC donne logiquement également la même information. 
Les corrélations intraset de l'AFC et de l'ACC donnent des résultats qui ne sont 
pas tout à fait concordants pour les 2 premiers axes. Mais le premier axe est tout de 
même géographique (x et y; comme en 1992) et lié également au type de verger et à 
la présence de vigne à moyenne distance (vigne II), alors que l'axe 2 est également 
géographique (y) mais surtout paysager {forêt I et II) et lié au type de verger. Les 
résultats sur les axes 3 et 4 sont moins clairs. 
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Tab. 39. Coefficients de corrélation intraset de l'AFC et de l'ACC peuplement (1993). Les 
coefficients des 3 descripteurs environnementaux les plus importantes sont marqués en gras. 
Des signes opposés pour les valeurs des descripteurs déterminant le même axe (par exemple 
la forêt et y sur l'axe 1) indiquent une influence opposée. 
Axes 
Variables 
Type de verger 
Forêt I 

















































































Tab. 40. Coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC) de 1993. Les 3 indices les 
plus élevés sont marqués en gras. Des signes opposés pour les valeurs des descripteurs 
déterminant le même axe indiquent une influence opposée. 
Axes 
Variables 
Type de verger 
ForÊll 
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Par comparaison avec les résultats de 1992, la tendance est claire pour l'axe 1; 
il est essentiellement géographique. L'axe 2 est considéré eh 1992 et en 1993 comme 
lié au type de verger et à la forêt I. 
L'examen des coefficients de régression et canoniques rend l'analyse plus 
complexe car ces 2 types ne donnent pas tout à fait les mêmes résultats. Nous 
observerons en effet que la vigne I apparaît cette fois dans les 3 coefficients les plus 
importants sur l'axe 1. Ces coefficients relatent néanmoins l'importance du type de 
verger sur l'axe 1, et ajoutent la latitude (y) et la vigne I. Sur l'axe 2, la forêt I a le 
coefficient de régression le plus important mais c'est la latitude (y) qui a le 
coefficient canonique le plus grand. Globalement, les coefficients canoniques et de 
régression calculés pour les données de 1992 et 1993 concordent. La latitude (y) est 
toujours dans les 3 plus importants coefficients sur l'axe 1, avec la vigne 1. Sur l'axe 
2, c'est encore la latitude qui est représentée partout. 
Tab. 41. Valeurs de r des 
coefficients de régression 
multiples (AFC) des scores 
des sites (collecteurs) sur 4 
d e s c r i p t e u r s 
environnementaux (divisées 
en8c!asses)(1993). 
Type de verger 
Forêt I 











































* Valeurs significatives au seuil 5¾ (test í de Student) 
Le résultat du calcul des valeurs de t des coefficients de régression correspond 
bien aux analyses précédentes des coefficients de corrélation intraset, et des 
coefficients de régression et canoniques. Le type de verger est dans les 3 plus 
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important facteurs pour 3 des coefficients cités sur Ie premier axe. Sur l'axe 2, on 
trouve la présence de forêt I dans 3 cas sur 4 pour les coefficients et de nouveau le 
type de verger (2 cas sur 4). Aucun descripteur n'est significatif sur l'axe 3 et le type 
de verger ressort également sur l'axe 4. 
Type de verger 
Forfitl 






Fig. 31. Résumé des valeurs des coefficients de corrélations intraset (AFC et ACC) et des 
coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC) prises par chacun des descripteurs 
sur l'axe 1 et 2 des AFC et ACC de 1992 et 1993. Noir = rang 1; gris foncé = rang 2; gris 
clair = rang 3; blanc = pas dans les 3 premiers rangs. Un quart du diagramme circulaire 
représente un rang obtenu 1 fois (il y a 4 coefficients calculés par axe et par année). 
La différence entre les 2 années et l 'importance de chaque descripteur, décrite 
par les coefficients de corrélation et les coefficient de régression et canoniques, sur 
les 2 premiers axes (plus grande partie de l'information ) des AFC et ACC est très 
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bien rendue par les diagrammes circulaires représentant les rangs des 4 coefficients 
mis ensemble (Fig. 31). 
Ainsi, la latitude (y) a les 4 coefficients les plus élevés (rang 1) en 1992 sur le 
premier axe, tandis qu'elle a 1 fois le premier rang, 1 fois le deuxième rang et 2 fois 
le troisième rang en 1993 sur l'axe 2. Nous observons clairement que l'axe 1 est un 
axe géographique (latitude) en 1992 et qu'il l'est encore en 1993 mais avec, dans ce 
cas, une forte influence du type de verger. L'axe 2 est toujours sous l'influence des 
coordonnées géographiques et du type de verger mais on doit ajouter l'influence 
importante de la présence de forêt comme milieu directement adjacent. 
Plusieurs remarques doivent être mises en évidence. Les résultats légèrement 
différents d'une année à l'autre montrent que les conclusions d'une telle étude sur une 
année seulement pourraient conduire à des interprétations écologiques erronnées, eu 
égard aux sensibilités différentes des espèces vis à vis de l'effet "année". Cet effet 
est à la fois, par exemple, la conséquence de facteurs abiotiques de mortalité (climat) 
et de facteurs biotiques (prédation, parasitisme). Cependant, et tenant compte qu'à 
cela s'ajoute la période légèrement différente de piègeage d'une année à l'autre, les 
résultats concordent. 
Relations espèces-environnement (peuplement) 
Le diagramme d'ordination d'une ACC est intéressant lorsqu'on positionne sur 
le même graphique les descripteurs environnmentaux et les espèces (Fig. 32). Ce 
diagramme nous permet de visualiser le lien qu'entretiennent les espèces avec les 
descripteurs car les coordonnées des points-espèces sont les moyennes pondérées de 
ces espèces sur les sites, compte tenu des descripteurs environnementaux. En 
particulier, nous pouvons lire les liens entre les espèces et les descripteurs nominaux 
en terme de proximité sur le diagramme. Pour les descripteurs quantitatifs, en 
dessinant une perpendiculaire du point-espèce sur le vecteur représentant le 
descripteur, nous avons la position du centre de la distribution de l'espèce le long de 
ce descripteur. 
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Fig. 32. ACC du peuplement (1992). Diagramme des espèces et de 4 descripteurs 
environnementaux (le type de verger, Ie paysage I, Ie paysage II et les coordonnées 
géographiques). Les classes des descripteurs environnementaux nominaux sont situés aux 
centroides des scores des échantillons appartenant à chaque classe (symbole: A ). Les 
coordonnées géographiques (x et y) sont représentées par des flèches indiquant la direction 
de plus grande variation.Seules les 20 espèces ayant le plus de poids dans l'analyse sont 
représentées. A : espèces inféodées, * : espèces non inféodées. Les légendes des espèces 
sont composées des 2 premières lettres du genre et de l'espèce. 
Pour ne pas surcharger le diagramme, nous avons procédé de la même manière 
que pour l'AFC (Fig. 20), c'est-à-dire que nous avons représenté les 20 espèces ayant 
le quotient "poids"*"variance" le plus élevé. Une bonne partie des espèces est 
distribuée pros du centre du diagramme (idem au diagramme de l'AFC). Néanmoins, 
Argyroploce lacunana (ARLA), Spilonota ocelîarta (SPOC, espèce inféodée) et 
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Rhopobota naevana (RHNA, espèce inféodée), sont les espèces piégées plus 
abondamment aux abords des vergers. Tortrix viridana (TOVI), Archips crataegana 
(ARCR, espèce inféodée) et Epinotia grotiana (EPGR) sont les espèces les plus liées 
à la présence de forêt. Pour Tortrix viridana, ce résultat est logique puisque les larves 
de cette espèce accomplissent leur développement sur le chêne. Très logiquement 
également, Lobesia botrana (LOBO), et Eupoecilia ambiguelia (EUAM), les deux 
espèces ravageuses en vigne (vers de la grappe), se retrouvent très proche des classes 
vigne I et vigne II. Ces espèces ne restent pas confinées à l'agroécosystème-vigne 
mais voyagent, puisqu'on les retrouvent aux abords des vergers, même à moyenne 
distance. Parmi les vingt espèces qui ont le plus de poids dans l'analyse, sept sont 
inféodées, ce qui représente 35% du nombre d'espèces. Elles sont mieux représentées 
dans les vingt plus importantes que sur le total des espèces, puisque dans ce cas, elles 
représentent 25% des espèces (Fig. 16, chap. 5.2.1 "Analyse globale du peuplement 
..."). Cela signifie que dans l'ACC 1992, les espèces inféodées sont déterminantes. 
Pour obtenir la statistique des relations de chacun des descripteurs 
environnementaux avec chacune des espèces, nous pouvons utiliser la projection 
double des valeurs de r (/-value biplot) des coefficients canoniques et des 
coordonnées des espèces (après régression sur les descripteurs environnementaux). 
Mais les coefficients canoniques de l'ACC, ne sont pas utilisables au même titre que 
les coefficients de régression de l'AFC, en raison de leur trop grande variance (TER 
BRAAK, 1987b). Suivant les buts poursuivis, TER BRAAK & JAAP (1994) propose 
aussi d'utiliser les analyses univariables pour étudier les relations espèce par espèce 
avec les descripteurs environnementaux. 
Dans notre étude, nous avons utilisé les valeurs de / de l'AFC, fournies par 
CANOCO (Fig. 33). La construction du graphique et son interprétation sont tirés de 
TER BRAAK (1987b, 1990a, 1990b, 1991), TER BRAAK & LOOMAN (1994). 
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Fig. 33. Diagramme des coordonnées en 
espace réduit des valeur de t (coefficient 
de régression de l'AFC) des descripteurs 
environnementaux induisant des 
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Ainsi, de nouvelles coordonnées des espèces et des descripteurs 
environnementaux sont calculées dans un espace réduit, à partir des coefficients de 
régression. Il est possible ensuite de dessiner un cercle du diamètre de Ia distance 
reliant les coordonnées du descripteur environnemental à l'origine. Le descripteur 
environnemental a alors, en approximation, un coefficient de regression positif et 
significatif sur les espèces qui se trouvent à l'intérieur de ce cercle. Nous n'avons 
représenté sur ce graphique que les espèces qui réagissent significativement aux 
descripteurs environnementaux. 
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Tab. 42. Résumé des influences significatives, positives ou négatives des 3 descripteurs 
environnementaux sur les espèces, données par les valeurs de t des coefficients de 
régression. 
Descripteurs environnementaux 
















* espèces inféodées 
Afin de ne pas surcharger le diagramme, nous n'avons dessiné que les 
descripteurs environnementaux influençant significativement les espèces. Nous 
retrouvons logiquement les variables déterminées comme les plus importantes après 
examen des corrélations intrasets. En l'occurence, il s'agit du type de verger, de la 
vigne I et y (latitude). Une rotation de 180° autour de l'origine de chacun des cercles 
correspondant aux descripteurs environnementaux permet de définir la plage 
significative et négative d'influence du descripteur. Dans le cas du type de verger, le 
cercle coloré représente l'influence positive de la classe culture. La rotation de 180° 
fait apparaître la plage d'influence positive de la classe verger. 
Ainsi, 15 espèces sur 44 sont individuellement significativement influencées par 
le type de verger, la présence de vigne et la latitude. Les espèces inféodées ne sont 
pas particulièrement influencées par le type de verger, excepté C. holmiana qui 
préfère les vergers . En fait, la majorité des espèces est influencée négativement par 
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les 3 descripteurs, et en particulier par le type de verger. Cela confirme les résultats 
précédents de l'analyse globale du vol des tordeuses à l'interface et l'analyse 
détaillées qui soulignaient la pauvreté en espèces et en individus piégés en bordure 
des cultures. 
En 1993, le diagramme d'ordination de l'ACC des espèces et des descripteurs 
environnementaux révèle que le lot d'espèces les plus influentes sur le diagramme, 
ne sont pas tout à fait les même qu'en 1992 (Fig 34). Onze espèces pourtant sur 20 
se retrouvent dans Jes 2 lots. Parmi ces 11 espèces, 1 seule est inféodée, il s'agit de 
Clepsis unifasciana (CLUN). Parmi les 20 plus influentes, 4 espèces inféodées 
seulement sont présentent (20% contre 35% en 1992). Le pourcentage d'espèces 
inféodées sur le total des espèces est égal à 24% en 1993 (Fig. 16). Dans le lot des 
espèces les plus influentes, les espèces inféodées sont donc légèrement sous 
représentées, contrairement à 1992, où elles étaient sur représentées (35% des 
espèces les plus influentes par rapport à 25% du total). Certaines espèces sont à 
proximité immédiate des descripteurs environnementaux et révèlent les relations 
espèces-environnement. Hedya pruniana (HEPR), Neosphaleroptera nubiiana 
(NENU)et Tortrix viridana (TOVI) sont sensibles à la présence de forêt. 
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F¡g. 34. ACC du peuplement (1993). Diagramme des espèces et de 4 descripteurs 
environnementaux (le type de verger, le paysage I, le paysage IJ et les coordonnées 
géographiques). Les classes des descripteurs environnementaux nominaux sont situés aux 
centroides des scores des échantillons appartenant à chaque classe (symbole: A ) . Les 
coordonnées géographiques (x et y) sont représentées par des flèches indiquant la direction 
de plus grande variation. Seules les 20 espèces ayant le plus de poids dans l'analyse sont 
représentées. A : espèces inféodées. x : espèces non inféodées. Les légendes des espèces 
sont composées des 2 premières lettres du genre et de l'espèce. 
Les 2 premières espèces citées sont polyphages et inféodées aux rosacées 
arbustives et arborescentes. La présence de forêt dans les environs du verger favorise 
donc les échanges pour ces espèces. Tortrix viridana est inféodée au chêne. Il est 
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logique qu'elle soit présente à proximité de la forêt. Ce qui est néanmoins intéressant 
est de voir que cette espèce ne reste pas confiné au milieu de la forêt mais est active 
en bordure de celle-ci. Un lot important caractérise les tentes Malaise placées à 
proximité de grande culture, culture, vigne I et vigne II. Notamment, Cnephasia 
pumicana (CNPU) est inféodée aux céréales et se situe logiquement proche de 
grande culture. L'espèces inféodée Cnephasia unifasciana (déjà présente en 1992) 
a été piégée en bordure des cultures et se trouvent donc proche de ce descripteur 
environnemental sur le diagramme. 
En 1993, les seuls descripteurs écologiques ayant une influence significative sur 
3 des espèces sont culture, forêt I et vigne I (Fig. 35). Trois espèces sont 
individuellement et signifïcativement sensibles à ces 3 descripteurs. Croesia 
holmiana (CRHO, inféodée) réagit négativement à la présence de cultures, de la 
vigne et de la forêt. Ârgyroploce lacunana (ARLA) et Àcleris variegana (ACVA) 
réagissent négativement aux cultures de pommiers. 
Fig. 35. Diagramme des °-s 
coordonnées en espace réduit 
des valeurs de / (coefficients de 
régression de l'AFC) des 
descripteurs environnementaux, 
induisant des coefficients de 
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Les résultats des diagrammes 1992 et 1993 des valeurs de t en espace réduit, 
révèlent quelques ambiguités. En effet, nous aurions pu attendre une meilleure 
correspondance entre ce que nous savons de Ia littérature, notamment les plantes 
hôtes des tordeuses et la représentation graphique de l'influence des descripteurs 
écologiques sur ces espèces. Par exemple, les tordeuses dont on sait à coup sûr 
qu'elles sont inféodées à la vigne, comme Eupoecilia ambiguella et Lobesia botrana, 
devraient réagir positivement et significativement au descripteur paysager vigne. Or, 
seule Lobesia botrana est dans cette situation en 1992. De façon similaire, nous 
pourrions logiquement attendre que Cnephasia pumicana soit significativement 
influencée par le descripteur grande culture. 
Néanmoins, il est possible de tirer quelques interprétations intéressantes. 
Notamment, les résultats de 1992 et 1993 sont très proches, avec une différence de 
sensibilité. Il y a beaucoup moins d'espèces significativement influencées en 1993 
qu'en 1992, mais Acleris variegana, Árgyroploce ¡acunaría et Croesia holmiana, 
seules espèces sensibles en 1993, sont également négativement influencées par le 
même descripteur, les cultures, en 1992. 
Les descripteurs paysagers, paysage I et paysage II, révèlent essentielement une 
différence globale entre un environnement cultivé intensivement et un paysage plus 
extensif. Il ne faut en effet pas oublier que les tentes Malaise étaient disposées à 
l'interface du verger et de l'écosystème adjacent et non pas dans chacun des milieux 
définis comme descripteur écologique. Il en résulte une perte logique d'information 
sur la relation espèces-environnement, et on ne peut considérer chacune des classes 
des descripteurs paysagers comme des milieux qu'on aimerait qualifier par des 
espèces indicatrices. Le but de la présente étude n'est pas de trouver des indicateurs 
de certains milieux ou de certains paramètres de ces milieux, mais bien de quantifier 
l'influence paysagère sur les échanges entre écosystèmes. 
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Analyses canoniques partielles 1992 (peuplement) 
Les analyses canoniques partielles permettent de cerner les effets de certains 
descripteurs environnementaux sur les espèces, après avoir retiré les effets d'autres 
descripteurs. En outre, elles rendent possible le partage de Ia variance de la matrice 
espèces, expliquée par les différents descripteurs environnementaux. Suivies du test de 
Monte Carlo, elles permettent de tester ITiypothèse d'une influence des descripteurs 
environnementaux sur la matrice espèces (pour Ie détails des calculs, se référer au 
chapitre 4.5.5 " Importance relative des descripteurs environnementaux ..." p. 85 et 
suivantes). 
Variation totale de la matrice peuplement 
, I 
Analyse canonique partielle 1 
Variation spatiale Variation environnementale 
(coordonnées géographiques) (paysage I, paysage II et type de verger) 
T 
Analyse canonique partielle ÍI 
Variation paysage Variation type de verger 
(paysage I et paysage II) 
i 
Analyse canonique partielle III 
Variation paysage I Variation paysage II 
Fig. 36. Résumé des ACC partielles réalisées avec les données de 1992. Chaque groupe d"analyses 
se compose de 4 ACC partielles dont l'enchaînement est expliqué dans le texte. 
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Les ACC partielles conduisant à la partition de la variation, contiennent pourtant 
une restriction majeure. Le nombre de classes dans chacun des descripteurs doit être 
comparable (BORCARD, comm. pers.), mais nous relèverons que le sujet est encore en 
discussion puique par exemple,. OKLAND & EILERTSEN (1994) montrent qu'il n'y a 
aucun inconvénient à avoir des nombres différents de classes dans les descripteurs, pour 
autant que celles-ci soient significatives. Dans notre étude, l'introduction dans une 
partition de la variation de tous les descripteurs du paysage I et du paysage II extraits par 
sélection pas à pas, conduit à des résultats plus ou moins aberrants. 
Les analyses canoniques partielles sont réalisées sur un lot de 4 descripteurs 
environnementaux comprenant le type de verger (culture ou verger), le type de milieu 
adjacent {paysage I, réduit au descripteur forêt), l'entourage éloigné du verger (paysage 
Il réduit au descripteur forêt) et l'espace, représenté par les coordonnées géographiques 
(x et y). 
Dans la première série d'ACC partielles (Analyses canoniques partielles I, abrégées 
par la suite ACC partielles I), la variation expliquée par les descripteurs 
environnementaux est décomposée en variation spatiale, en l'occurrence les coordonnées 
géographiques et en part environnementale, réunissant le paysage I, le paysage II et le 
type de verger (Fig. 36). 
I 1 I 
a i b i c , d 
Variation environnementale 
Structure spatiale 
Variation non expliquée 
Fig. 37. Décomposition de ta variation de la matrice espèces montrant le chevauchement de la part 
due aux descripteurs environnementaux et à l'espace (d'après BORCARD et al., 1992). 
La deuxième série d'analyses partielles (Analyses canoniques partielles II, abrégées 
par la suite ACCpartielles IT) permet de décomposer la variation environnementale en 
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part due au type de verger et en part paysage qui réunit l'influence du paysage I (milieu 
adjacent au verger) et du paysage II (entourage éloigné du verger). La variation paysage 
est ensuite elle-même décomposée {Analyses canoniques partielles IJI, abrégées par la 
suite ACC partielles III) en part due au paysage I et en part due au paysage IL La 
décomposition de la variation doit tenir compte du fait que les parts se superposent, et 
qu'une partie de la variation expliquée est due, par exemple, à l'effet des descripteurs 
environnementaux spatialement structuré (Fig. 36). 
Chaque série d'analyses se compose de 4 étapes (comme au chapitre 4.5.5). La 
première série se décompose de la manière suivante: 
Analyses canoniques partielles I 
étape 1: ACC de la matrice peuplement contrainte par les descripteurs 
environnementaux (sans contrainte spatiale). 
étape 2: ACC de la matrice peuplement contrainte par l'espace (coordonnées 
géographiques). L'analyse se fait sans les descripteurs 
environnementaux. 
étape 3: ACC de la matrice peuplement avec l'ensemble des descripteurs 
environnementaux, mais l'effet spatial est extrait en mettant les 
variables spatiales comme covariables. 
étape 4: ACC de la matrice peuplement avec l'ensemble des descripteurs 
environnementaux, mais l'effet environnemental est extrait en 
mettant les descripteurs environnementaux comme covariables. 
L'étape I permet de calculer la part de variation expliquée par les descripteurs 
environnementaux, aditionnée de la part de variation environnementale structurée 
spatialement (lettre a+b, Fig. 37). L'étape 2 conduit à calculer la part de variation 
expliquée par l'espace, aditionnée de la part commune espace-environnement (lettre b+c). 
L'étape 3 permet l'extraction de la variation exclusivement environnementale (lettre a, 
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Fig. 37), et l'étape 4 donne la variation exclusivement spatiale (lettre c, Fig. 37). Les 
calculs simples qui permettent de résumer le partage de la variation totale sont expliqués 
au chapitre 4.5.5 "Importance relative des descripteurs environnementaux ...". 
Le test de l'hypothèse d'une relation espèces-environnement peut être appliqué à 
chacune des étapes. En l'occurrence, en appliquant le test de Monte Cario par 
permutations à l'étape 4, c'est la relation espèces-espace qui est testée. Si le test est 
appliqué à chaque étape, le seuil de rejet de l'hypothèse H0 (aucune relation espèces-
environnement) doit être modifié selon le principe de Bonferroni. Si nous effectuons un 
test sur chacune des 4 étapes des 3 séries d'ACC partielles, nous obtenons 12 tests, et nous 
devons diviser le seuil par 12 (si nous choisissons 1%, alors l'hypothèse H0 doit être 
acceptée à/ï > 0.00083). Les chances d'accepter l'hypothèse d'une non relation espèces-
environnement sont donc considérablement augmentées. 
Tab. 43. ACC partielles I (1992) du peuplement. L'analyse est conduite sur une matrice de 44 
espèces capturées dans 48 collecteurs reunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a: variation environnementale, c: variation spatiale (coordonnées 
géographiques). O : valeurs significatives (p < 0.0017). • : valeurs non significatives. 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation expliquée 








ACC étape 3 ACC étape 4 
Inertie totale 2.640 2.640 
Somme des valeurs propres non contraintes* 2.177 2.128 
Somme des valeurs propres canoniques* 0.361 0.313 
Pourcentage de variation expliquée a= 13.70 c= 11.9 O 
* après extraction des covariables. 
Dans notre cas, nous sommes uniquement intéressés à tester la signification des 
relations entre la matrice des tordeuses et les descripteurs environnementaux "purs" (sans 
la part de variation commune à 2 variables). Cela nous conduit à 2 tests par groupe d'ACC 
(sur les étapes 3 et 4), et par conséquent, à 6 tests simultanés sur l'ensemble des analyses. 
Le seuil corrigé de rejet de l'hypothèse H0 se trouve alors hp = 0.0017 (0.01/6 = 0.0017). 
Le test a été appliqué sur l'ensemble des valeurs propres canoniques ("Trace" dans 
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CANOCO). 
Les résultats de I'ACC étape I permettent d'extraire le pourcentage de variation 
expliqué par l'environnement et la partie spatialement structurée de cet environnement 
(Tab. 43). 
Le pourcentage de variation expliquée par les variables concernées dans chacune 
des étapes se calcule comme suit: 
variation expliquée (en %) « (somme des valeurs propres canoniques / inertie totale) x ¡00 
Ainsi, les ACCpartielles I conduisent à: 
étape 1: 19.4% de variation 
étape 2: 17.5% de variation 
étape 3: 13.7% de variation (a) 
étape 4; 11.9% de variation (c) 
La variation environnementale spatialement structurée (b, Fig. 37) se déduit comme 
ci-dessous: 19.4- 13.7=5.7%(ou 17.5- 11.9= 5.6%, le 0.1%de différence est dû aux 
arrondis). 
Dans cette première série d'analyses, la part de variation expliquée par les 
descripteurs environnementaux et qui est spatialement structurée (b = 5.7%) représente 
approximativement 29% de Ia variation totale due aux descripteurs environnementaux 
(étape 1, variation = 19.4%), soit moins d'un tiers. Cela signifie que les espèces et les 
données environnementales ne sont pas spatialement structurées de la même manière et 
qu'il n'y a pas de causes géographiques sous-jacentes communes à leur distribution. La 
part due aux descripteurs environnementaux considérés en un seul bloc est égale à 13.7% 
et significative (p = 0.001). La part de variation expliquée par les variables spatiales est 
également significative (11.9%,p = 0.001). La part de variation expliquée par chacun des 
facteurs est résumée dans la Fig. 38. 
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Variation environnementale 
spatialement structurée 
Variation I Variation 
environnementale T spatiale Variation non expliquée 
0% 20% 40% 60% 80% 100% 
Fig, 38- Décomposition de la variation totale de la matrice peuplement. Les résultats découlent 
des ACCpartielles I (Tab- 43). 
La part importante de variation non expliquée (d - 68.8%), est due d'une part, à des 
fluctuations non déterminées, et d'autre part, à des descripteurs non mesurés. L'histoire 
du verger et de son alentour est certainement un facteur très important et que nous n'avons 
pas étudié. Par exemple, l'évolution temporelle d'une structure paysagère a été décrite par 
BUREL et BAUDRY (1990) et l'influence "historique" du paysage sur une communauté 
d'insectes a été soulignée par BUREL (1993). Le pool d'espèces présent à l'échelle locale 
et régionale dépend de l'évolution du lieu et de la région dans le temps. Ainsi, dans notre 
cas, deux vergers peuvent être dans une situation écologique (âge des arbres, traitements, 
exploitation de la strate herbacée, etc.), paysagère (arrangement régional des 
écosystèmes) et biogéographique (climat) identiques actuellement mais avoir été sous 
l'influence de facteurs complètement différents durant dix ou vingt ans. Une part non 
négligeable de la variation totale de la matrice peuplement pourrait très certainement être 
attribuée à l'histoire des vergers et des paysages qui les entourent. 
La deuxième série d'analyses (ACC partielles If) décompose la variation 
environnementale en deux parts; l'une est appelée variation paysage et se réfère aux 
descripteurs environnementaux caractérisant les milieux adjacents et l'entourage éloigné 
du verger; et l'autre, la variation type de verger (Fig. 36). Dans un premier temps les 
influences respectives des deux échelles du paysage sont groupées. L'étape suivante les 
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séparera (ACCpartielles III). Dans cette étape, les variables spatiales sont mises comme 
covariables pour que la variation qui leur est due soit extraite et ne soit pas "mêlée" à la 
variation expliquée par les descripteurs typiquement environnementaux. 
Techniquement, les 4 étapes sont configurées comme suit: 
Analyses canoniques partielles II 
étape 1 : ACC de la matrice peuplement contrainte par le paysage. Le type de 
verger est omis et l'espace est introduit comme covariable. 
étape 2: ACC de la matrice peuplement contrainte par le type de verger et 
l'espace comme covariable (lepaysage est omis). 
étape 3: ACC de la matrice peuplement contrainte par le paysage. L'espace 
et le type de verger sont introduit comme covariables. 
étape 4: ACC de la matrice peuplement contrainte par le type de verger. 
L'espace et le paysage sont introduit comme covariables. 
Tab. 44. ACC partielles II (1992) du peuplement. L'analyse est conduite sur une matrice de 44 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a, : variation paysage; a3 : variation type de verger. O : valeurs 
significatives, (p <0.0017). • : valeurs non significatives. 





ACC étape 3 ACC étape 4 
Inertie totale 2.640 2.640 
Somme des valeurs propres non contraintes* 2.003 1.971 
Somme des valeurs propres canoniques* 0.187 0.156 
Pourcentage de variation a[ = 7 . 1 0 a, = 5.9 O 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation 
* après extraction des covariables. 
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a: 
Calculée de la même manière que précédemment, les ACCpartielles II conduisent 
étape 1: 7.8% de variation 
étape 2: 6.6% de variation 
étape 3: 7.1% de variation (a,) 









La variation commune an paysage et au type de verger (a2) se déduit comme ci-
dessous: 
7.8 - 7.1 = 0.7% (ou 6.6 - 5.9 = 0.7%) 
Variation commune 
paysage - type de verger 
Variation paysage Variation type de verger 
a, = 7.1 a, = 0.7 3,-5.9 
0% 20% 40% 60% 80% 100% 
Fig. 39. Décomposition de la variation environnementale de la matrice peuplement. Les résultats 
découlent des ACCpartielles II (Tab. 44). 
Le calcul suivant permet de vérifier le résultat: 
variation paysage + variation commune + variation type de verger 
= variation environnementale 
soit 
7.1 +0.7 + 5.9= 13.7% 
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L'échelle de la Fig. 39 est ajustée à 100% pour visualiser les proportions respectives 
expliquées par les variables (le 100% est dans ce cas égal à 13.7). Le test de Monte Carlo 
appliqué sur les étapes 3 et 4 indique que la part de variation expliquée par le type de 
verger ainsi que celle due au descripteur paysage I et paysage II sont significatives ( p = 
0.00J). La dernière étape décompose la part de variation due au paysage I et au paysage 
II. 
Lc rôle des différents descripteurs dans les 4 étapes des ACC partielles III est 
expliqué comme suit: 
Analyses canoniques partielles IH 
étape 1 : ACC de Ia matrice peuplement contrainte par h paysage I. L'espace 
et le type de verger sont introduits comme covariables (le paysage 
//est omis). 
étape 2: ACC de la matrice peuplement contrainte par le paysage II. 
L'espace et le type de verger sont introduits comme covariables (le 
paysage I est omis). 
étape 3 : ACC de la matrice peuplement contrainte par le paysage I. L'espace, 
le type de verger et Ie paysage II sont introduits comme covariables. 
étape 4; ACC de la matrice peuplement contrainte par le paysage II. 
L'espace, le type de verger et le paysage I sont introduit comme 
covariables. 
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Tab. 45. ACC partielles III (1992) du peuplement. L'analyse est conduite sur une matrice de 44 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures. a„ : variation paysage I; a,j : variation paysage II. O : valeurs significatives. 
(p<0.0017). • : valeurs non significatives. 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation 









a,, =4.8 O 









B 1 , - 1.7 • 
' après extraction des covariables. 
Les ACC pari ¡elles III conduisent à: 
étape 1: 5.4% de variation ¡21H
 z H») 
étape 2: 2.2% de variation ÍH5?
 x ioo] 
étape 3: 4.8% de variation (a„) i | l g * iooi 
étape 4: 1.7% de variation (al2) I ^ x LOO) 
Variation paysage I 
Variation commune paysage I - paysage II 
I Variation paysage U 
K X > \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ V A \ \ V \ \ \ \ \ \ \ \ 
N \ \ \ \ \ \ \ V N \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \ V 
\ \ \ \ \ \ V \ \ \ \ V O O \ \ \ \ 
a,, = 4.8 Bn=O-S 8,, = 1.7 
0% 20% 40% 60% 80% 300% 
Fig. 40. Décomposition de la variation paysage de la matrice peuplement. Les résultats découlent 
des ACCpartielles ///(Tab. 45). 
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La variation commune au paysage 1 et au paysage 11 (al3) se déduit comme ci-
dessous: 
5.4 - 4.8 = 0.6% (ou 2.2 -1.7 = 0.5%, le 0.1% de différence est dû aux arrondis) 
Comme auparavant, le calcul suivant permet de vérifier le résultat: 
variation paysage 1 + variation commune + variation paysage II 
= variation paysage 
soit 
4.8 + 0.5 + 1.7 = 7% (le 0.1% de différence est dû aux arrondis) 
L'échelle de la Fig. 39 est ajustée à 100% pour visualiser les proportions respectives 
expliquées par les descripteurs Oe 100% est dans ce cas égal à 7). Le test de Monte Carlo 
indique que la part de variation due au paysage 1 (milieux adjacents) est significative (p 
» 0.001). Par contre, les 1.7% de variation expliquée par le paysage II (entourage éloigné 
du verger) ne le sont pas (p = 0.3). 
En résumé, une part significative de la variation de la matrice peuplement est 
expliquée par le paysage I (forêt), le type de verger et l'espace. 
£ 3 Variation type de verger (a,) Q Variation spatiale (c) 
[g) Variation paysage I (S11) ^ Variation commune (0^5.7+0.7+0.5) 
1/^ 1 Variation paysage II (au) Q ) Variation non expliquée (d) 
Fig. 41. Résumé de la décomposition de la variation totale de la matrice peuplement. Les résultats 
découlent àes ACCpartielles I, II et /// (Tabs. 43, 44 et 45). a„: paysage I, a13: paysage II, a3: 
type de verger, b': somme des variations communes, c: variation spatiale, d: variation non 
expliquée. 
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Analyses canoniques partielles 1993 (peuplement) 
La procédure utilisée est la même que celle appliquée aux données de 1992. Chaque 
étape (4 au total) se compose d'une série de 3 ACC partielles dans lesquelles les 
descripteurs environnementaux sont à tour de rôle, contraignants, covariablcs ou omis. 
En 1993, Ia sélection pas à pas des descripteurs a extrait dans l'ordre la vigne, Ia grande 
culture et la forêt pour Ie paysage I et, la vigne et la forêt pour le paysage II. Eu égard 
aux restrictions de la partition de la variation soulignées dans le sous-chapitre précédent, 
nous avons uniquement considéré la vigne comme descripteur dupaysage I et du paysage 
II dans les analyses suivantes. 
Tab. 46. ACC partielles I (1993) du peuplement. L'analyse est conduite sur une matrice de 38 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a: variation environnementale (paysage I, paysage II et type de verger), c: 
variation spatiale (coordonnées géographiques). O : valeurs significatives (p < 0.0017). # : 
valeurs non significatives. 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contraintes 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation expliquée 
Inertie (otale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation expliquée 

















c = 9 . 8 0 
* après extraction des covariables 
Le calcul du pourcentage de variation expliquée par chacune des étapes de YACC 
partielle I s'effectue comme pour les données de 1992 et conduit aux résultats suivants: 
étape 1: 19.6% de variation ( | g £ * ioo] 
étape 2: 16.4% de variation ($&• * ioo] 
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étape 3 (a): 13.0% de variation ( ^ x ioo] 
étape 4 (c): 9.8% de variation Í M *
 x lM] 
Les valeurs sont très proches de celles obtenues avec les données de 1992 et la part 
de variation environnementale spatialement structurée (b) se déduit comme suit: 
19.6 -13.0 = 6.6% (ou 16.4 - 9.8 = 6.6%). 
En 1993, la part des descripteurs environnementaux structurée spatialement (b = 
6.6%, Fig. 42) est du même ordre de grandeur que celle observée en 1992, puisqu'elle 
représente 34% (29% en 1992) de la variation environnementale totale (étape 1. variation 
= 19.6%). Ce résultat confirme qu'il n'y a pas de facteur déterminant une structure spatiale 
ou géographique commune aux espèces et aux descripteurs environnementaux. La part 
de variation due aux descripteurs environnementaux est légèrement plus faible qu'en 
1992, et significative (13.0%, p = 0.001). La part de variation spatiale est également 






spatiale Variation non expliquée 
b = 6.6 d =70.6 
a =13.0 c = 9.8 
i 1 i i i i 
0% 20% 40% 60% 80% 100% 
Fig. 42. Décomposition de Ia variation totale de la matrice peuplement. Les résultats découlent 
des^CC partielles I (Jab. 46). 
La part de variation non expliquée (d) est plus élevée qu'en 1992 (70.6%). 
L'interprétation faite pour les données de 1992 de la part non expliquée, à savoir 
l'influence de facteurs non mesurés et l'histoire du verger et du paysage alentour, reste 
évidemment valable. D'une manière générale, le pourcentage de variation expliquée dans 
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chacune des étapes des ACCI est très similaire à celui obtenu avec les données de 1992 
et confirme les commentaires fait à cette occasion. 
Tab- 47. ACC partielles II (1993) du peuplement. L'analyse est réalisée sur une matrice de 38 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a: variation environnementale, c: variation spatiale (coordonnées 
géographiques), a, : variation paysage; a3 : variation type de verger. O : valeurs significatives. 
(p < 0.0017). % : valeurs non significatives. 
ACC étape ] ACC étape 2 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 










ACC étape 4 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 








a, = 6.7 O 
*après extraction des covariables 
Comme précédemment, les pourcentages respectifs de variation expliquée sont 
calculés comme suit: 
étape 1: 6.3% de variation 
étape 2: 6.8% de variation 
étape 3 (a): 6.2% de variation 
étape 4 (c): 6.7 % de variation 




 x m] 
\ 2.845 ; 
f i l « * lûoi 
12.845 ; 
La série â'ACC partiellen lì sépare là variation paysage de la variation type de 
verger (Fig. 43). Le part de variations paysage est plus faible qu'en 1992, alors que la part 
type de verger est plus élevée. 
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Variation commune 
paysage - type de verger 
Variation paysage 
a, = 6.2 
Variation 
type de verger 
3, = 0.1 a, = 6.7 
0% 20% 40% 60% 80% 100% 
Rg. 43. Décomposition de ta variation environnementale de la matrice peuplement. Les résultats 
découlent áes ACC partielles I! Çïab. 47). 
La part de variation commune au paysage et au type de verger (H7), quasi 
inexistantes, est calculée comme auparavant: 
6.3 - 6.2 = 0.1% (est équivalent à 6.8 - 6.7) 
Nous pouvons vérifier le résultat par le calcul suivant: 
variation paysage + variation commune + variation type de verger 
= variation environnementale 
soit 
7.1 +0.1 +5.9= 13.1 (0.1% de différence dû aux arrondis) 
Le test de Monte Carlo appliqué sur les étapes 3 et 4 indique que la part de variation 
expliquée par le descripteur type de verger est significative (p = 0.001), ainsi que la part 
due aupaysage (p = 0.001). 
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Tab. 48. ACC partielles ni (1992) du peuplement. L'analyse est réalisée sur une matrice de 44 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures. an: variation paysage 1; a13: variation paysage IL O : valeurs significatives. 
(p < 0.0017). • : valeurs non significatives. 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques4 
Pourcentage de variation 
Inertie telale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation 









a„ = 2 . 4 « 









a„ = 2.9« 
* après extraction des covariables 
Les ACC partielles III décomposent la part de variation due au paysage I et au 
paysage II (Fig. 44): 
étape 1: 3.2% de variation ( ^ .
 x ]00) 
étape 2: 3.7% de variation — * îoo 
\ 2.845 
étape 3 (a): 2.4% de variation I ^ E l
 x H» 





Variation commune paysage I - paysage II 
Variation paysage I 
3,,=2.4 
Variation paysage II 
//////s////////////////////. 
an = 0.8 a13 = 2.9 
0% 20% 40% 60% 80% 100% 
Fig. 44. Décomposition de la variation paysage de la matrice peuplement. Les résultats découlent 
des ACCpartielles IU(Tab. 48). 
Nous pouvons déduire Ia part de variation commune au paysage I et au paysage II 
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(a13): 3.2 - 2.4 = 0.8% (ou 3.7 - 2.9%) 
Et le résultat peut être vérifié comme suit: 
variation paysage 1 + variation commune + variation paysage II 
= variation paysage 
soit 
2.4 + 0.8 + 2.9 = 6.1% (le 0.1% de différence est dû aux arrondis) 
La somme correspond bien à la variation paysage (a, = 6.2%, Fig. 43), déterminée 
par les ACC partielles 11. Finalement, par le test de Monte Carlo, la part de variation due 
au paysage /n'est pas significative (p = 0.07), ainsi que la part imputable au paysage II 
(p = 0.01). Le résultat obtenu pour Ie paysage 1 est donc contraire à celui découlant des 
données de 1992. En 1993, l'influence du paysage II représenté par la vigne, est plus 
importante que celle du paysage 1. Ce résultat semble difficile a interpréter. 
Néanmoins, cela signifie que la variation entre les vergers/cultures qui ont de Ia 
vigne comme écosystème éloigné et ceux qui n'en n'ont pas est plus grande que la 
différence entre les vergers/cultures qui ont de la vigne comme écosystèmes adjacents et 
ceux qui n'en n'ont pas. 
a, = 6.7 3,, = 2.9 b' = 7.6 d = 70.6 
0% 20% 40% 60% 80% 
Eq Variation type de verger (a,) 
^ Variation paysage I (a,,) 
[ ^ Variation paysage II (au) 
100% 
I I Variation spatiale (c) 
B Variation commune (b"=6.6+0.1-H).8) 
[jT| Variation non expliquée (d) 
Fig. 45. Résumé de la décomposition de la variation totale de la matrice peuplement. Les résultats 
découlent des ACC partielles I, II et ///(Tabs. 46, 47, 48). a,,: paysage I, a13: paysage!!, a3: type 
de verger, b': somme des parts communes, c: variation commune, d: variation non expliquée. 
Nous avons résumé les différentes parts de variation spatiales et environnementales 
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Nous avons résumé les différentes parts de variation spatiales et environnementales 
obtenues en 1993 dans la Fig. 45. 
Pour résumer, les parts de variation expliquées par les descripteurs 
environnementaux sont très semblables d'une année à l'autre (Tab. 49). La part de 
variation de la matrice des espèces est significativement expliquée par le type de verger, 
le paysage I, et les coordonnées géographiques, La part commune à plusieurs descripteurs 
environnementaux est du même ordre de grandeur en 1993 et en 1992 (6.9% contre 7.6%, 
respectivement). La différence entre les 2 années concerne essentiellement les 
descripteurs paysagers puisque le pourcentage de variation expliquée sont plus bas en 
1993 et que le paysage II n'est pas significatif en 1993. 
Deux facteurs (au moins) peuvent partiellement expliquer cette différence. Le 
premier implique la période différente de piégeage, plus longue et comportant le mois de 
juin en 1993. Nous pouvons en effet supposer que plusieurs espèces, fortement actives 
durant cette période, et dépendantes de milieux plus éloignés du verger, expliquent l'effet 
significatif de ces derniers. Le deuxième facteur, peut-être plus plausible, met en cause 
l'effet "année". Nous devons en effet admettre que l'activité des tordeuses à l'interface des 
vergers et des écosystèmes adjacents peut dépendre de l'année d'observation par 
l'intermédiaire de facteurs tels que les conditions météo, qui influent sur le cycle et la 
dynamique des populations des espèces. 
Ce qui peut surprendre, c'est la part très importante de variation qui reste 
inexpliquée. Celle-ci est due soit à des variations stochastiques ou à des facteurs 
(descripteurs) que nous n'avons pas mesurés et qui pourraient encore expliquer une part 
importante de la variation totale. Comme nous l'avons déjà souligné, l'histoire de 
l'écosytème, ainsi que celle du paysage alentour font partie de ces facteurs non mesurés 
qui ont très probablement une influence non négligeable sur les observations écologiques 
faites à un moment précis, et toujours relativement court par rapport à des processus 
écologiques naturels élaborés sur plusieurs dizaines, centaines voir milliers d'années, ou 
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dus à l'activité humaine. 
Tab. 49. Résumé des pourcentages de variation expliqués par les descripteurs environnementaux 
en 1992 et 1993 sur la matrice peuplement et leur signification statistique. O : valeurs 
significatives (p<0.0017); • : valeurs non significatives; * : part non testée. 
Descripteurs environnementaux 




































: le paysage Ici le paysage II soni représenles par la classe forêt. 
1I ]e paysage I et le paysage.Il sont représenles par la classe vigne. 
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5.4.4 L'influence des descripteurs environnementaux sur la guilde des 
tordeuses inféodées au pommier: interprétation selon l'analyse 
canonique des correspondances 
Résumé du chapitre 5.4.4 
Les descripteurs environnementaux influençant significativement l'activité 
de la guilde des tordeuses inféodées au pommier à l'interface des 
vergers/cultures et de leur environnement sont globalement les mêmes que 
ceux qui dirigeaient le peuplement complet, à savoir la position 
géographique du verger/culture, le type de verger/culture et le paysage. 
La sensibilité de ta guilde aux descripteurs paysagers est moins grande, 
et seule la présence de forêt aux abords immédiats du verger/culture 
explique une part significative de variance, en 1992 seulement. 
Le partitionnement révèle qu'en 1992, les coordonnées géographiques du 
verger/culture explique la plus grande part de variance, suivies de ta 
présence de forêt aux abords immédiats et du type de verger/culture. 
L'influence paysagère est perdue en 1993. 
L'étude des relations espèces inféodées-environnement montrent que 
certaines espèces sont négativement influencées par la présence de forêt 
et que d'autres sont liées aux cultures. 
Analyse canonique I (guilde) 
La démarche utilisée est tout à fait semblable à celle employée pour le peuplement 
complet de tordeuses, le but premier de cette analyse étant d'éliminer les descripteurs 
environnementaux hautement córreles aux autres. Sans donner le détail des valeurs 
propres de chaque axe, 60.5% (1992) et 59.9% (1993) de l'inertie totale des matrices 
guildes sont expliqués par les 24 descripteurs environnementaux introduits. Ces résultats 
sont similaires à ceux obtenus pour le peuplement complet (Tab. 29). Cela signifie que 
le comportement de la guilde des tordeuses inféodées au pommier face aux descripteurs 
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environnementaux devrait être approximativement le même. En effet, si la guilde avait 
une toute autre réaction, on ne pourrait pas, par exemple, expliquer un aussi haut 
pourcentage de variation avec les même descripteurs. Nous avons vu précédemment, que 
le rapport bordure/surface et la structure étaient des descripteurs largement expliqués par 
d'autres descripteurs (r de Pearson > 0.5), cette affirmation reste évidemment vraie 
puisque nous avons ici le même "set" de descripteurs environnementaux. 
ACC descripteur par descripteur et sélection pas à pas des descripteurs 
environnementaux multiclasses (guilde) 
Il est intéressant d'étudier le comportement de la guilde des tordeuses inféodées au 
pommier face aux descripteurs environnementaux, selon la même démarche que pour le 
peuplement complet, afin en particulier de dégager le rôle du paysage sur l'activité de la 
guilde. Nous avons donc procédé par une série d'ACC séparées pour chacun des 
descripteurs suivi d'une sélection pas à pas des classes de descripteurs paysagers {paysage 
I et paysage / / ) . Les résultats de ces ACC sont parfaitement similaires aux résultats 
obtenus avec le peuplement complet de tordeuses (Tabs. 30, 31,49 et 50). 
Les valeurs propres des axes et les pourcentages de variance sont parfois différents, 
mais ont dans l'ensemble le même ordre de grandeur. Comme précédemment, la position 
du collecteur, capturant la faune emigrante ou immigrante, n'a pas d'importance à l'échelle 
des 6 vergers (Tab. 50 et 51). 
Pour une interface donnée, l'émigration et l'immigration des tordeuses inféodées au 
pommier sont statistiquement identiques, puisque le descripteur émigration - immigration 
n'explique pas une part significative de la matrice guilde (p = 0.14 et 0.58 en 1992 et 
1993, respectivement). De même, l'orientation de la tente Malaise n'explique pas une part 
significative de la matrice espèces {p = 0.23 et 0.17 en 1992 et 1993 respectivement). 
Par contre, les coordonnées géographiques influent sur la distribution de l'activité, 
puisque ce descripteur explique 13.7% (1992) et 12.3% (1993) de la variation. Les 
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pourcentages expliqués sont sensiblement plus faibles que pour le peuplement complet 
(17.5% et 16.4%). 
Tab. 50. ACC séparées (1992). L'analyse est conduite sur une matrice de 17 espèces (guilde) 
distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 6 
vergers/cultures. Les axes sont contraints par les descripteurs environnementaux suivants: 
direction du mouvement (emigraiion-immigration), Vorientalion (ouest, nord, est et sud), les 
coordonnées géographiques et le type de verger. Le test de Monte Carlo est effectué sur 
l'ensemble des axes canoniques avec 99 permutations. Les valeurs significatives au seuil de 1 % 
sont marquées en gras. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
















































p = 0.001 
Cela signifie que la guilde est moins sensible au gradient spatial que l'on observe le 
long de La Côte, de Céligny à Aubonne. Cette observation est confirmée par le 
raisonnement logique suivant: la matrice espèces est cette fois composée d'espèces 
typiques du verger ou de la culture de pommier, donc en premier lieu sensible à la 
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présence de pommier mais visiblement moins influencée par la "dérive" général du 
paysage de l'ouest à l'est (paysage mixte vers vigne). 
Tab. 51. ACC séparées (1993). L'analyse est conduite sur une matrice de 25 espèces (guilde) 
distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 6 
vergers/cultures. Les axes sont contraints par les descripteurs environnementaux suivants: 
direction du mouvement {émigration-immigration), {'orientation (ouest, nord, est et sud), les 
coordonnées géographiques et le type de verger. Le test de Monte Carlo est effectué sur 
l'ensemble des axes canoniques avec 99 permutations. Les valeurs significatives au seuil de 1 % 
sont marquées en gras. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Tesi de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
















































p = 0.001 
On devrait donc trouver également et logiquement une influence plus faible des 
descripteurs environnementaux paysage 1 zipaysage 11. La sélection pas à pas des classes 
des descripteurs paysagers est ordonnée comme pour Ie peuplement complet. Une 
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première ACC calcule les valeurs propres des axes et le pourcentage de variation expliqué 
par l'ensemble des multiples classes du descripteur, et sélectionne ensuite les classes, si 
elles expliquent une part significative de la variation restante. 
Tab. 52. ACC séparées (1992). L'analyse est conduite sur une matrice de 17 espèces (guilde) 
distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 6 
vergers/cultures. Les axes sont contraints par 2 descripteurs environnementaux représentant le 
paysage à 2 échelles (paysage I et paysage IF). L'ACC est suivie d'une sélection pas à pas des 
classes des descripteurs. Les descripteurs sont numérotés selon leur ordre de sélection dans 
l'analyse. La somme des valeurs propres canoniques et le pourcentage de variation expliqué par 
les descripteurs sélectionnés dans une deuxième ACC sont également donnés. Le test de Monte 
Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques avec 99 permutations. 
Axes 1 
Valeurs propres 0.247 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 





Valeurs après introduction des variables sélectionnées 
Axes 1 
Valeurs propres 0.230 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Axes 1 
Valeurs propres 0.258 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentaee de variation 







Valeurs après introduction des variables sélectionnées 
Axes I 2 3 
Valeurs propres 0.233 0.400 0.297 
Somme des valeurs propres 
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Une deuxième ACC calcule ensuite les nouvelles valeurs propres et le nouveau 
pourcentage expliqué avec les classes sélectionnées. Comme précédemment, nous avons 
utilisé le test de Monte Carlo pour évaluer statistiquement l'influence de chaque classe (au 
seuil de 1%). 
En 1992, une part significative de la matrice espèce est expliquée par le paysage 
I et le paysage II par l'intermédiaire de leur classe forêt (Tab. 52). En 1993, par contre, 
aucun descripteur ne passe Ie cap de la sélection pas à pas et de son seuil, c'est-à-dire 1 % 
(Tab. 53). Il est important de souligner néanmoins que la classeur!/ en tant que milieu 
adjacent au verger (paysage I) explique une part significative de variation au seuil de 5% 
(p = 0.016). 
Nous relèverons ici l'importance du seuil de signification choisi, pour l'interprétation 
des résultats. En effet, il est souvent important d'avoir la valeur réelle de;? pour pouvoir 
interpréter, tant les valeurs peuvent parfois être très proches du seuil de signification. Les 
valeurs de p obtenues dans les tests par permutations, conduisant à l'élimination des 
descripteurs environnementaux tels que l'orientation et la direction du mouvement, étaient 
nettement plus élevées, et ne permettaient pas, même à 5% de les conserver pour la suite 
des analyses. Cette affirmation est aussi vraie pour le peuplement complet. Par contre, en 
prenant le seuil de 5%, ce qui pourrait se justifier dans le cas d'une étude écologique de 
ce type, on modifierait les résultats des sélections successives des classes de descripteurs 
paysage I ci paysage II (Tab. 54). 
En effet, pour !e peuplement complet, le descripteur verger du paysage II serait 
sélectionné (p = 0.04) en 1992. Pour la guilde des espèces inféodées, la vigne (paysage 
I et IT) serait admise dans le modèle (p = 0.02 et 0.04) en 1992. En 1993, la forêt du 
paysage Iinfluencerait significativement la matrice (p = 0.016) comme nous l'avons vu 
ci-dessus. 
Par conséquent et pour résumer les résultats des sélections pas à pas, et considérant 
les 2 années d'étude, l'influence de la présence de forêt et de vigne à deux échelles 
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différentes du paysage est prépondérante pour expliquer la variation de ta matrice du 
peuplement complet de tordeuses d'une interface à l'autre. Cependant, d'autres 
descripteurs paysagers seraient à considérer si nous décidions d'être moins sévère dans 
le test statistique. 
Tab. 53. ACC séparées (1993). L'analyse est conduite sur une matrice de 25 espèces (guilde) 
distribuées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 6 
vergers/cultures. Les axes sont contraints par 2 descripteurs environnementaux représentant le 
paysage à 2 échelles (paysage I et paysage II). L'ACC est suivie d'une sélection pas à pas des 
classes des descripteurs. Les descripteurs sont numérotés selon leur ordre de sélection dans 
l'analyse. La somme des valeurs propres canoniques et le pourcentage de variation expliqué par 
les descripteurs sélectionnés dans une deuxième ACC sont également donnés. Le test de Monte 
Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques avec 99 permutations. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourceniage de variation 
Sélection pas à pas 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Sélection pas à pas 
Paysage I 
1 2 3 
0.269 0.216 0.080 
aucune variable 
Paysage II 
1 2 3 














La variation dans l'activité de la guilde des tordeuses inféodées au pommier est, en 
premier lieu, influencée par la forêt en tant que milieu adjacent, mais la présence de vigne 
est également importante en 1992. 
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Tab. 54. Résumé des valeurs dep obtenues dans les sélections pas à pas des descripteurs du 
paysage (paysage I et paysage II ) sur la matrice peuplement et la matrice guilde. 
Paysage I 
Classes Peuplement Guilde 










P = 0.01 








P = 0.0! 



























* : ordre d'apparition dans Ia selection pas a pas. 
Guilde 
1992 
p = 0.0! 
p "0.04 
1993 
n.s. p =0.08 
Diagrammes d'ordination ACC, interprétation des axes et comparaison avec les 
résultats de VAFC (guilde) 
L1ACC 1992 des espèces inféodées a été réalisée avec un lot de 17 espèces et 
contrainte par les 4 descripteurs environnementaux suivants, déterminés après examen des 
corrélations entre descripteurs et sélections pas à pas: type de verger, coordonnées 
géographiques, paysage I (une seule classe = forêt J) et paysage II (une seule classe = 
forêt II). 
Le diagramme d'ordination de l'ACC 1992 des espèces inféodées comporte des 
groupes de tentes Malaise mieux définis que le diagramme du peuplement, mais l'image 
générale est très similaire. 
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Les tentes Malaise situées en bordure des vergers 1 et 3 sont très proches et à 
proximité des descripteurs forêt II et verger non cultivé (Fig. 46). Les tentes Malaise 
installées aux abords des vergers cultivés se retrouvent logiquement proches de ce 
descripteur. Nous relèverons la formation d'un groupe, que nous n'avons pas marqué afin 
de garder la meilleure appréciation globale possible du diagramme, et qui rassemble à une 
distance plus petite que 0.5 les tentes 06, E6, S4 et N4. 
En comparaison avec les diagrammes d'ordination provenant de l'ACC établie sur 
la base de la matrice peuplement {Fig. 29), la principale différence apparente réside dans 
l'isolement des tentes Malaise du verger 2. Pour définir cet isolement, il est nécessaire de 
comparer la distance représentée par les elipses dessinées. Les elipses épaisses 
représentent une distance plus petite que 0.5 (comme pour le diagramme du peuplement), 
alors que les elipses fines donnent une distance comprise entre 0.6 et 0.7 (0.5 < distance 
< 0.7, pour le peuplement). En étudiant le détail des résultats du groupement à liens 
simples, nous déduisons que le groupe des tentes du verger 2 s'unit au groupe des rentes 
des cultures à une distance de 0.64. 
Si nous avions utilisé la même échelle pour les elipses dans le diagramme guilde et 
le diagramme peuplement, le verger 2 et les cultures seraient donc groupées dans une 
élipse fine. L'échelle a été définie séparément dans chaque diagramme pour des raisons 
de lisibilité. Ainsi la distribution des tentes Malaise des différents vergers/cuitures est 
finalement très similaire, mais l'image à 2 dimmensions des axes 1 et 2 de l'ACC guilde 
est moins claire que celle de l'ACC peuplement (l'interprétation correcte est faite grâce 
à la superposition du groupement). 
En étudiant les valeurs propres et les corrélations espèces-environnement de l'AFC 
et de l'ACC, nous concluons que nous sommes de nouveau dans un cas typique car les 
valeurs propres de l'ACC sont légèrement plus faibles et les coefficients de corrélations 
plus élevés (Tab. 55). Comme pour le peuplement, les premiers axes de l'AFC sont 
relativement informatifs. Néanmoins, l'axe 2 de l'ACC relève particulièrement la 
corrélation espèces-environnement. 
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•2 -1.5 -1 -0.5 0 0.5 1 1.5 2 
Axel 
Fig. 46. ACC de la guilde (1992). Diagramme des sites (tentes Malaise) et de 4 descripteurs 
environnementaux (le type de verger, le paysage I, le paysage II et les coordonnées 
géographiques). O : cultures, • : vergers. 1,2, 3, 4, 5, 6 : vergers/cultures. N, E, S, O: position 
des tentes Malaise au Nord, Est, Sud et Ouest. Les classes des descripteurs environnementaux 
nominaux sont situés aux centroides des scores des échantillons appartenant à chaque classe 
(symbole: A). Les coordonnées géographiques (x et y) sont représentées par des flèches 
indiquant la direction de plus grande variation. La chaîne des liens primaires (groupement à liens 
simples) a été superposée pour définir les groupes principaux. Elipse épaisse: distance < 0,6; 
elipse fine: 0.6 < distance < 0.7. Les éléments marqués d'une croix n'appartiennent pas au groupe 
défini par la patatoïde et se groupent à des distances plus élevées. 
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Tab. 55. AFC et ACC 1992. 
L'analyse est conduite sur une matrice 
de 17 espèces {guilde) capturées dans 
24 tentes Malaise disposées en 
bordure de 6 vergers/cultures. Les 
axes de l'ACC sont contraints par 4 ^*-
descripteurs environnementaux ACC 
divisés en 6 classes. Valeurs propres 
et coefficients de corrélations entre ^Q 
les "axes-espèces" et les "axes-
 A C C 
environnement" pour les 4 premiers 
axes (corrélations espèces- Inertie totale 













0.925 0.821 0.741 0.311 
0.936 0.942 0.757 0.697 
1.557 
0.751 
Comme pour l'ACC du peuplement, l'examen des corrélations entre les descripteurs 
environnementaux révèle de faibles liens entre elles, puisque le plus grand coefficient est 
égal à 0.53 (excepté la corrélation latitude-longitude). Il est donc possible d'interpréter 
les coefficients canoniques, et ceux-ci devraient amener les mêmes conclusions que les 
corrélations intraset. 
Tab. 56. Coefficients de corrélation intraset de J'AFC et de l'ACC guilde (1992). Les coefficients 
des 3 descripteurs les plus importants en valeur absolue sont marqués en gras. 
Axes 
Descripteurs 
























































Les corrélations intraset de l'AFC et de l'ACC donnent des résultats homogènes. 
L'axe 1 est sans conteste un axe géographique puisque la latitude a la plus grande valeur. 
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Sur cette axe, les tentes Malaise le plus à l'Est (longitude) sont aussi celles qui ont le 
moins de forêt aux alentours. L'axe 2 est déterminé par la forêt lei !e type de verger. 
L'axe 3 est à nouveau un axe type de verger, et l'axe 4 un axe longitudinal. 
Les coefficients de régression et canoniques désignent la latitude comme 
déterminante sur l'axe 1 (Tab. 57). Pour ces coefficients, l'axe 2 est également latitudinal, 
mais la forêt I, le type de verger et la longitude apparaissent également sur cet axe. Le 
type de verger et la latitude se manifestent communément sur l'axe 3, et l'axe 4 est 
purement géographique. 
Nous pouvons conclure que les axes de l'AFC et l'ACC de la guilde en 1992 ont une 
signification claire et qu'üs désignent les mêmes descripteurs environnementaux. L'axe 
1 est déterminé par la latitude (descripteur spatial) et la forêt IJ (descripteur paysager). 
Les analyses désignent ia forêt I et le type de verger sur l'axe 2 (sauf les coefficients de 
régression, pour lesquels le type de verger n'apparait pas). Le type de verger est encore 
déterminant sur l'axe 3, et l'axe 4 est longitudinal. 
Tab. 57. Coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC) de 1992 (guilde). Les 3 indices 
les plus élevés en valeur absolue sont marqués en gras. 


























































Il est remarquable de constater que, considérant le peuplement ou les 17 espèces 
inféodées de la guilde, la signification des axes 1 et 2 de l'AFC et de l'ACC (les plus 
informatifs) est la même. La latitude détermine l'axe 1 de la distribution des espèces et 
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le type de verger défini l'axe 2. L'interprétation de ce résultat sera faite après avoir 
examiné les données de 1993. 
Tab. 58. Valeurs de / des 
coefficients de régression 
multiples (AFC) des 
coordonnées des sites 
(collecteurs) sur 4 
d e s c r i p t e u r s 
environnementaux divisés en 




































* Valeurs significatives au seuil 5% (test l de Student) 
En 1993, l'ACC des espèces inféodées et des descripteurs environnementaux a été 
réalisée avec 25 espèces et 2 descripteurs: type de verger (2 classes) et coordonnées 
géographiques (2 classes). Le résultat du groupement à liens simples (Fig. 27) n'a pas été 
superposé à l'ACC pour des raisons de lisibilité. 
L'information apportée par l'ACC (Fig. 47) est similaire à celle de l'AFC. Les tentes 
Malaise du verger 3 sont distinctement regroupées (excepté N3) et l'analyse conjointe du 
groupement et du diagramme d'ordination montre que les tentes du verger 1 sont 
également très semblables. Les éléments des vergers 1 et 3 sont faiblement distants 
(distance < 0.5). Deux des tentes du verger 2, 02 et S2, rejoignent le groupe des vergers 
1 et 3. Ce résultat diffère de celui obtenu avec les ACC et groupements du peuplement 
de 1992 et 1993, ainsi que de l'analyse de la guilde en 1992. En effet, dans tous les cas, 
les tentes Malaise du verger 2 rejoignaient d'abord les tentes des cultures. Néanmoins, 
l'analyse de la guilde en 1992 montre que le verger 2 occupe une position intermédiaire. 
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Axel 
] 1.5 2.5 3.5 4.5 
Fig. 47. ACC de la guilde (1993). Diagramme des sites (tentes Malaise) et de 2 descripteurs 
environnementaux (le type de verger et les coordonnées géographiques). O; cultures, • : 
vergers. 1, 2, 3, 4, 5, 6 : vergers/cultures. N, E, S, O : position des tentes Malaise au Nord, Est, 
Sud et Ouest. Les classes du descripteur environnemental nominal sont situées aux centroides 
des scores des échantillons appartenant à chaque classe (symbole: A) . Les coordonnées 
géographiques (x et y) sont représentées par des flèches indiquant la direction de plus grande 
variation. Les 25 espèces capturées sont représentées. A : espèces inféodées. Les légendes des 
espèces sont composées des 2 premières lettres du genre et de l'espèce. 
La réponse de la guilde dans les ACC et groupements en 1992 et 1993 s'apparente 
aux conclusions des analyses du peuplement. Les tentes Malaise des vergers 1 et 3 sont 
incontestablement très proches. Les tentes Malaise des cultures sont moins liées les unes 
aux autres, et l'emplacement des tentes du verger 2 reflète la position intermédiaire de ce 
verger. 
L'examen des valeurs propres et des corrélations espèces-environnement révèle une 
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situation légèrement différente de celles observées précédemment. Le pourcentage de 
variance totale expliquée est faible et vaut 22.8% (0.542/2.384). En 1992, la variance 
totale de la matrice guilde expliquée valait 48.2%. Les valeurs propres de l'AFC sont 
élevées et indiquent une bonne dispersion des sites, particulièrement le long de l'axe 1. 
Une fois contraints (ACC), les axes perdent nettement de leur valeur, puisque l'axe 
1 explique 13.5% de la variance (0.321/2.384; 22.1% en 1992), l'axe 2 en explique 6% 
(0.170/2.384; 14.4% en 1992), l'axe 3, 2.1% (0.05/2.384; 6% en 1992) et l'axe 4, non 
contraint puisque l'analyse est faite avec 3 descripteurs (x, y, et type de verger) en 
explique 15.7% (0.374/2.384; axe contraint en 1992, 4.7%; Tab. 59). 
Tab. 59. AFC et ACC 1993. ^ 6 5 
L'analyse est conduite sur une matrice 
de 25 espèces (guilde) capturées dans 1 2 3 4 
24 tentes Malaise disposées en 
bordure de 6 vergers/cultures. Les Valeurs propres 
axes de l'ACC sont contraints par 2 AFC °-508 °-348 a 2 4 6 0 1 4 1 
descripteurs environnementaux ACC 0.321 0.170 0.050 0.374 
divisés en 4 classes. Valeurs propres Corrélations espèces-environnement 
et coefficients de corrélation entre les
 A F C 0 7 4 5 0 1 4 3 0 i 5 2 5 0.280 
"axes-espèces" et les "axes-
 A C C 0 8 3 , 0 8 9 0 0 6 3 4 0 0 0 0 
environnement" pour les 4 premiers 
axes (corrélations espèces- Inertie totate 2.384 
environnement). Somme des valeurs propres canoniques 0.542 
Les corrélations espèces-environnement sont les plus faibles de toutes les analyses 
réalisées jusqu'à présent. L'analyse des valeurs propres et des corrélations espèces-
environnement de la guilde en 1993 révèlent qu'on ne doit pas s'attendre à une distribution 
claire des espèces le long d'un gradient quelconque. Il ne faut néanmoins pas oublier que 
le nombre de descripteurs environnementaux engagés dans cette analyse est restreint, 
puisqu'il ne concerne que le type de verger et les coordonnées géographiques. Il est donc 
tout à fait logique d'avoir des valeurs plus faibles. Nous rappelons qu'aucune des classes 
des descripteurs paysager paysage I et paysage H n'a passé le cap de la sélection pas à 
pas. Cela signifie que pour la guilde, en 1993, le lot de descripteurs environnementaux 
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n'est pas aussi performant que dans le cas des autres analyses pour expliquer Ia variance 
de la matrice guilde. Les espèces inféodées piégées en 1993, à l'interface des vergers et 
des écosystèmes adjacents, sont moins sensibles aux descripteurs environnementaux 
choisis que les espèces du peuplement et que les espèces inféodées capturées en 1992, 
Tab. 60. Coefficients de corrélation intraset de l'AFC et de l'ACC guilde (1993). Les coefficients 
des 3 descripteurs les plus importants en valeur absolue sont marqués en gras. 
Axes 
Descripteurs 






































Les coefficients de corrélation intraset désignent clairement la longitude (x) sur l'axe 
1 (Tab. 60). Les autres axes n'ont pas de signification claire. En 1992, sur l'axe 1, la 
latitude (y) possédait les coefficient de corrélation les plus élevés. La latitude et la 
longitude étant fortement corrélées, nous considérerons que ces deux résultats sont 
identiques et la distribution des espèces inféodées suit un gradient géographique le long 
de la Côte. 
Tab. 61. Coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC) de 1993 (guilde). L'indice les 
plus élevé en valeur absolue est marqué en gras. 
Axes 
Descripteurs 
Type de verger 
Longitude 
Latitude 
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Les coefficients de régression donnent la même réponse (Tab. 61). Les coefficients 
de corrélation intraset, de régression et canoniques ne s'accordent par contre pas pour la 
signification du deuxième axe. Etant donné la relative faiblesse des axes, nous ne pouvons 
pas accorder trop d'importance au coefficient canonique mais plutôt au coefficient de 
régression de I1AFC. Celui-ci signale l'importance du type de verger sur l'axe 2, résultat 
identique à l'analyse des données de 1992. 
Tab. 62. Valeurs de / des 
coefficients de régression 
multiples (AFC) des 
coordonnées des sites 
(collecteurs) sur 4 
d e s c r i p t e u r s 
environnementaux divisés en 
5 classes (1993). 






















* Valeurs significatives au seuil 5% (test / de Student) 




Axe l Axe 2 
1993 
Axe 1 Axe 2 
9 OG 
Fig. 48. Résumé des valeurs des coefficients de corrélation intraset (AFC et ACC) et des 
coefficients de régression (AFC) et canoniques (ACC) prises par chacun des descripteurs sur 
l'axe 1 et 2 des AFC et ACC de 1992 et 1993. Noir = rang 1; gris foncé = rang 2; gris clair = rang 
3; blanc = pas dans les 3 premiers rangs. Un quart du diagramme circulaire représente un rang 
obtenu 1 fois (il y a 4 coefficients calculés par axe et par année). 
206 Lc vol des tordeuses à l'interface des vergers/cultures ... 
Les valeurs de t des coefficients de régression donnent Ie type de verger et la 
longitude comme significatif à 5% sur le premier axe et la latitude (y) et la longitude (x) 
sur l'axe 3 (Tab. 62). 
La Fig. 48 est construite comme la Fig. 31 et résume parfaitement le résultat obtenu 
par l'analyse des coefficients de corrélations intrasets, de régression et canoniques. L'axe 
1 est en 1992 comme en 1993, un axe géographique. L'axe 2 est plutôt lié au type de 
verger (verger vs culture), bien que les coordonnées géographiques y jouent également 
un rôle. 
Relations espèces-environnement (guilde) 
Sur le diagramme des espèces de la guilde et des descripteurs environnementaux 
(Fig. 49), la proximité des espèces inféodées et des descripteurs est la même que sur le 
diagramme des espèces du peuplement (7 espèces inféodées font partie des 20 espèces les 
plus importantes du peuplement). Nous trouvons près du centre Pandemis heparana et 
Rhopobota naevana (Fig. 49). Archips crataegana est clairement influencée par Ea 
présence de forêt. La position de Spillonota ocellana confirme sa préférence pour les 
alentours des cultures. Clepsts unifasciana, proche du centre sur le diagramme du 
peuplement est également influencée par la présence de culture. Les autres espèces 
(Sparganothis piïleriana et Cydia pomonella) ne montrent pas d'affinités claires pour les 
descripteurs présents dans cette analyse1. 
L'étude des relations privilégiées de certaines espèces du peuplement avec les 
descripteurs écologiques (étude des valeurs de / des coefficients de régression de l'AFC, 
Fig. 32), a montré que 5 des espèces réagissant significativement à certaines descripteurs 
étaient des espèces inféodées. 
Dans l'analyse du peuplement, Sparganothis piïleriana était significativement influencée 
par la présence de vigne aux abords du verger. Comme ce descripteur a été éliminé dans 
l'étude de la guilde, nous ne pouvons effectivement pas voir cette relation ici. 
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Fig. 49. ACC de la guilde ( 1992). Diagramme des espèces et de 4 descripteurs environnementaux 
(le (ype de verger, iepaysage I, le paysage / /e t les coordonnées géographiques). Les classes des 
descripteurs environnementaux nominaux sont situées aux centroides des scores des échantillons 
appartenant à chaque classe (symbole: A) . Les coordonnées géographiques (x et y) sont 
représentées par des flèches indiquant la direction de plus grande variation. Les 17 espèces 
capturées sont représentées. * : espèces inféodées. Les légendes des espèces sont composées des 
2 premières lettres du genre et de l'espèce. 
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Cette espèce compte parmi ces plantes hôtes nombre d'abres fruitiers et le troène, 
plante typique des sous-bois de la région, et qui notamment a été relevée abondamment 
dans la chênaie bordant le verger 3. Il est donc certain que cette espèce voyage entre les 
cultures de pommiers et Ia forêt. Batodes angustiorana est significativement influencée 
par le descripteur forêt. Cette espèce est très polyphage et se développe sur certains 
arbustes forestiers comme le noisetier, les espèces du genre Crataegus, le troène, et un 
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Fig. 50. Diagramme des coordonnées en espace réduit des valeurs de / (coefficient de régression 
de l'AFC) des descripteurs écologiques, induisant des coefficients de régression significatifs sur 
les espèces. 
Le carpocapse des pommes, Cydia pomoneila (CYPO) est négativement influencé 
par la présence de forêt (Fig. 50). Cela signifie que, là où les vergers sont entourés de 
forêt, le carpocapse voyage peu en bordure. Il est probable que d'une part, la structure de 
la lisière, en général très "fermée", représente un obstacle perçu de loin pour le 
carpocapse et, que d'autre part, cette espece ne rencontre que peu de plantes hôtes 
disponibles dans les forêts de la Côte. Effectivement, cette espèce est carpophage et mis 
à part les arbres fruitiers et les noyers (peu fréquents et peu attaqués dans la région), elle. 
n'est pas capable de se développer sur les espèces communes des forêts présentes. 
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Fig. 51. ACC de la guilde {1993). Diagramme des espèces et de 2 descripteurs environnementaux 
(le type de verger et les coordonnées géographiques). Les classes des descripteurs 
environnementaux nominaux sont situées aux centroides des scores des échantillons appartenant 
à chaque classe (symbole: A ). Les coordonnées géographiques (x et y) sont représentées par des 
flèches indiquant la direction de plus grande variation. Les 25 espèces capturées sont 
représentées. * : espèces inféodées. Les légendes des espèces sont composées des 2 premières 
lettres du genre et de l'espèce. Les 18 espèces ayant le plus de poids dans l'analyse sont 
représentées. 
210 Le vol des tordeuses à l'interface des vergers/cultures ... 
Pourtant, la lutte avec des moyens sélectifs comme la confusion sexuelle contre ce 
ravageur est rendue plus difficile lorsque la cultures de pommier est bordée de forêt. 
Notament, les premières lignes d'arbres fruitiers sont toujours plus endommagés. Le fait 
a certainement trait au comportement du carpocapse, qui pourrait voler au-dessus du 
piège Malaise, quand celui-ci est placé au abord d'une forêt (se dirige en fonction de la 
silhouette), et de ce fait ne pas être capturé. La même observation peut être faite pour la 
petite tordeuse des fruits, Grapholita lobarzewskii, connue dans la région de la Côte 
comme ravageur, et dont les attaques sont remarquées dans les cultures entourées de forêt 
mais que nous n'avons jamais capturée avec le piège Malaise. 
Concernant le données de 1993, la faiblesse des axes et la médiocre valeur des 
descripteurs environnementaux pour expliquer Ia distribution des espèces capturées dans 
les tentes Malaise se traduit sur le diagramme d'ordination (Fig. 52). Mis à part Clepsis 
imifasciana, Âdoxophyes orana et Sparganothis pilleriana, influencées par la classe 
culture, les espèces de la guilde sont concentrées au centre du diagramme. 
Fig. 52. Diagramme des coordonnées en espace 
réduit des valeurs de t (coefficient de régression de 
l'FC) des descripteurs environnementaux, induisant 
des coefficients de régression significatifs sur les 
espèces. 
-0.5 0 0.5 
Axe 1 
Seules 2 espèces sont individuellement significativement influencées par les 
descripteurs environnementaux (Fig. 52). Il s'agit de Clepsis unifasciana et dtArchips 
crataegana. Clepsis unifasciana réagissait égalemment positivement à la classe culture 
en 1992. Cette espèce est donc clairement indicatrice de l'activité à l'interface entre les 
cultures et les écosystèmes adjacents. A. crataegana réagit par contre négativement à la 
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présence de cultures et montre une préférence significative pour les vergers/cultures situés 
plus au Sud. Comme nous l'avons souligné à de multiples reprises, les vergers/cultures 
les plus au Sud - Ouest sont aussi ceux qui sont principalement bordés de forêts et non 
cultivés. La descripteur forêt n'ayant pas été retenu après la sélection pas à pas, la relation 
Archips crataegana -forêt ne peut être soulignée, mais celle-ci était marquée en 1992 
puisque l'ACC du peuplement relevait le lien étroit entre l'espèce et le descripteur. 
Analyses canoniques partielles 1992 (guilde) 
En 1992, nous avons vu que la direction du mouvement (émigration-immigration), 
ainsi que l'orientation n'influençaient pas significativement la matrice des espèces de la 
guilde. Après avoir sélectionné pas à pas les classes du descripteur paysage I, seule la 
classe forêt est admise dans le modèle. Nous avons obtenu le même résultat avec le 
descripteur paysage IJ. Les descripteurs environnementaux sont mis en compétition dans 
une série d'analyses canoniques partielles. Pour les données de 1992, les ACC partielles 
sont effectuées avec le type de verger, le paysage 1 (représenté par la forêt), le paysage 
II (forêt) et les coordonnées géographiques. 
Tab. 63. ACC partielles I (1992) de la guilde. L'analyse est conduite sur une matrice de 17 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a : variation environnementale (paysage I, paysage II et type de verger), c : 
variation spatiale (coordonnées géographiques). O : valeurs significatives (p < 0.001 T). • : 
valeurs non significatives. 
ACC étape 1 ACC étape 2 
Inertie totale = Somme des valeurs propres non contrainles 2.532 2.532 
Somme des valeurs propres canoniques 0.551 0.348 
Pourcentage de variation expliquée 21.8 13.7 
ACC étape 3 ACC étape 4 
Inertie totale 2.532 2.532 
Somme des valeurs propres non contraintes' 2.185 1.981 
Somme des valeurs propres canoniques1 0.428 0.224 
Pourcentage de variation expliquée a = 16.9 O c = 8.8 O 
1
 après extraction des covariables 
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La part de variation expliquée communément par les descripteurs environnementaux 
et l'espace (b) est égale à 21.8 - 16.9 = 4.9% (= 13.7 - 8.8). Le calcul de la part non 
expliquée de la variation s'effectue comme précédemment, c'est-à-dire: d = 100 - (16.9 -
8.8 - 4.9) = 69.4% (Fig. 53). Cette part est très importante et est due en partie aux 
descripteurs environnementaux éliminés et qui participaient également à l'explication de 
la variation dans la matrice de la guilde. Dans cette première série d'analyses, nous avons 
extrait la part de variation due aux coordonnées géographiques (8.8%), et testé cette part 
avec le test de Monte Carlo (Tab. 63). La part de variation de la matrice des espèces de 
la guilde expliquée par les coordonnées géographiques est significative (p = 0.001). Du 
Tab. 60, nous déduisons qu'environ 80% I x 100 de la variation 
environnementale est dû à des effets locaux, et n'est pas influencé spatialement. D'autre 
part, deux tiers I - ^ * ioo J de Ia variation expliquée par les coordonnées 
géographiques est indépendante des descripteurs environnementaux. 
Moins d'un quart de Ia variation expliquée par les descripteurs environnementaux 
j - 1 ^ - i ioo peut également être prédit par les coordonnées géographiques. Nous 
déduirons de ce chiffre que la structure spatiale sous-jacente commune aux descripteurs 
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Fig. 53. Décomposition de la variation totale de la matrice de la guilde des espèces inféodées. Les 
résultats découlent des ACCpartielles ! (Tab. 63). 
La composante spatiale de la variation de la guilde est légèrement plus faible que 
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celle du peuplement complet, mais du même ordre de grandeur (8.8 et 11.9%, cf. Fig. 38). 
Nous pouvons donc affirmer que la guilde des tordeuses inféodées réagit de la même 
manière que l'ensemble des tordeuses à la variation géographique dans la région d'étude. 
Par contre, la variation environnementale (paysage I, paysage lì et type de verger) est 
plus élevée (16.9% contre 13.7% pour le peuplement complet, cf. Fig. 38). Les ACC 
partielles suivantes indiqueront si le déficit en pourcentage de variation expliqué est dû, 
en premier lieu, à l'influence plus faible du type de verger ou de celle du paysage. 
La seconde série d'analyses partielles sépare la variation due au paysage I et II 
(considérés ensemble) de la variation due au type de verger (Tab. 64). Nous avons 
complété cette analyse du test de Monte Carlo afin d'estimer la signification statistique 
de l'influence des descripteurs environnementaux. L'analyse démontre que le type de 
verger influe significativement sur la variation de la matrice des espèces appartenant à la 
guilde (p = 0.00!), de même que le paysage (p = 0.00!). 
Tab. 64. ACC partielles H (1992) de la guilde. L'analyse est conduite sur une matrice de 17 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a, : variation paysage; a3 : variation type de verger. O : valeurs significatives. 
(p< 0.0017). • : valeurs non significatives. 
ACC élape 1 ACC étape 2 
Inertie totale 2.532 2.532 
Somme des valeurs propres non contraintes* 2.185 2.185 
Somme des valeurs propres canoniques* 0.267 0.162 
Pourcentage de variation expliquée ] 0.5 6,4 
ACC élape 3 ACC étape 4 
Inertie totale 2.532 2.532 
Somme des valeurs propres non contraintes* 2.023 1.918 
Somme des valeurs propres canoniques* 0.266 0.161 
Pourcentage de variation expliquée a,= 1 0 . 5 0 a3 = 6 . 4 0 
1
 après extraction des covariables 
Il est important de noter que la part commune au type de verger et au paysage est 
égale à 0. Il n'y a donc pas de variation de la matrice de la guilde qui soit commune au 
type de verger et au paysage. Si nous interprétons cela selon BORCARD et al (1992), 
cela implique que la structure du paysage ne peut pas être tenue pour responsable des 
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changements de type de verger d'un endroit à l'autre et en même temps de la variation de 
la guilde. Les deux descripteurs environnementaux sont complètement indépendants. 
Comparativement aux résultats obtenus avec !e peuplement complet, la variation due 
aux descripteurs environnementaux est plus élevée parce que le paysage est plus influent 
(10.5% pour la guilde contre 7.1% pour le peuplement). Le pourcentage expliqué par le 
type de verger est également plus élevé pour la guilde (6.4% contre 5.9%, cf. Fig. 39). 
Cela signifie que l'activité de la guilde des tordeuses à l'interface est plus sensible aux 
conditions générales qui régnent dans le verger/culture et au paysage environnant. 
Variation commune 
paysage - type de verger 
Variation paysage I Variation type de verger 
a, = 10.5 3, = 0.0 3, = 6.4 
0% 20% 40% 60% 80% ÏÔ~0% 
Fig. 54. Décomposition de la variation totale de la matrice de la guilde des espèces inféodées. Les 
résultats découlent des ACCpartielles II (Tab. 64), 
La dernière série d'analyses canoniques partielles conduit à l'extraction et à la 
séparation des influences respectives du paysage I et du paysage II (Tab. 65). Lepaysage 
I est responsable de 7.0% de variation dans la matrice de la guilde et le paysage II de 
2.4%. Le test de Monte Carlo effectué dans l'analyse indique que la part due m paysage 
I est significative (p = 0.001), alors que celle due au paysage II ne l'est pas (p = 0.09). 
Globalement, le résultat est le même que celui obtenu avec le peuplement complet. Le 
paysage I explique une part importante de Ia variation des matrices (7.0% pour la guilde 
et 12.2% pour le peuplement) alors que le paysage //n'explique dans aucun cas une part 
significative de la variation. 
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Tab. 65. ACC partielles III (1992) de la guilde. L'analyse est conduite sur une matrice de 17 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures. an : variation paysage /; a,3 : variation paysage II. O : valeurs significatives 
(p < 0.00J7). • : valeurs non significatives. 
ACC étape 1 ACC étape 2 
Inertielotale 2.532 2.532 
Somme des valeurs propres non contraintes* 2.023 2.023 
Somme des valeurs propres canoniques* 0.205 0.09 
Pourcentage de variation expliquée 8.1 3.6 
ACC étape 3 ACC étape 4 
Inertie totale 2.532 2.532 
Somme des valeurs propres non contraintes* 2.023 1.918 
Somme des valeurs propres canoniques* 0.176 0.061 
Pourcentage de variation expliquée a„ = 7.0 O a13 = 2.4 • 
1
 après extraction des covariabks 
Variation commune paysage I - paysage II 
Variation paysage I I Variation paysage II 
Fig. 55. Décomposition de la variation totale de la matrice de la guilde des espèces inféodées. Les 
résultats découlent des ACC partielles III (Tab. 65). 
En résumé, la part de variation imputable aux descripteurs environnementaux 
(variation environnementale) est plus importante pour la guilde que pour le peuplement. 
Cette différence se distribue équitablement entre les descripteurs paysagers et le type de 
verger, puisque ceux-ci expliquent toujours, séparément, une part plus importante de la 
variation dans le cas de la guilde. D'autre part et par contre, la part de variation imputable 
à l'espace (coordonnées géographiques) est plus grande dans le cas du peuplement. 
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Fig. 56. Résumé de la décomposition de la variation totale de ta matrice guilde. Les résultats 
découlent des ^CC/wrije//es/, //et///(Tabs. 63, 64 et 65). an: paysage I, ^n; paysage II, a3: 
type de verger, b': somme des variations communes, c: variation spatiale, d: variation non 
expliquée. 
La guilde est moins sensible à une éventuelle dérive biogéographique à l'échelle de 
la région, ce qu'exprime les coordonnées géographiques, et plus sensible à des 
descripteurs paysagers, plus locaux. Le résultat peut être logiquement interprété comme 
suit: le lot d'espèces qui compose la guilde trouve le milieu qui lui convient, c'est-à-dire 
essentiellement le verger (comme culture ou non), tout au long de la Côte et le "pool" 
d'espèces est le même. La différence au niveau du piégeage avec les tentes Malaise se 
marque sur des facteurs plus locaux comme les milieux entourant le verger. Le 
peuplement complet, essentiellement influencé par les espèces non inféodées, qui 
dépendent d'autre milieux par ailleurs non répertoriés comme paysage I et II, est plus 
sensible à la dérive biogéographique, car celle-ci signifie certainement la disparition ou 
l'apparition de ces milieux. 
Analyses canoniques partielles 1993 (guilde) 
La partition de la variation de la matrice de la guilde, pour les données de 1993, se 
résume à une seule série d'ACC partielles, puisque deux descripteurs environnementaux 
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seulement ont été retenus des analyses précédentes. En effet, aucune classe des 
descripteurs paysage /e t paysage //n'a été sélectionnées dans Ia sélection pas à pas. Par 
conséquent, nous avons réalisé les ACC partielles avec le type de verger et les 
coordonnées géographiques comme descripteurs environnementaux. Parce que nous 
n'effectuons qu'une seule ACC partielle et que nous testons dans ce cas 2 parts de 
variation seulement (au lieu de 6), le seuil corrigé de Bonferroni est alors de 0.005 
(0.01/2). 
En 1993, seul les coordonnées géographiques ont finalement une importante 
influence sur la guilde puisque le 9.2% (p = 0.001, Tab. 66J de la variation sont expliqué 
par ce descripteur, alors que seulement 2.9% sont imputables au type de verger (p = 
0.09). La Fig. 57 résume les pourcentages de variation expliqués par chacun des 
descripteurs environnementaux. 
Tab. 66. ACC partielles I (1993) de la guilde. L'analyse est conduite sur une matrice de 25 
espèces capturées dans 48 collecteurs réunis par 2 sur 24 tentes Malaise disposées en bordure de 
6 vergers/cultures, a : variation type de verger, c : variation spatiale {coordonnées 
géographiques). O : valeurs significatives (p < 0.005). • : valeurs non significatives. 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation expliquée 
Inertie totale 
Somme des valeurs propres non contraintes* 
Somme des valeurs propres canoniques* 
Pourcentage de variation expliquée 
1
 après extraction des covariables 
La différence dans les résultats obtenus avec le peuplement et la guilde est marqué 
par la disparition de l'effet type de verger sur la guilde. Contrairement aux données de 
1992, en aucun cas les descripteurs paysagers n'ont d'influence significative, quand ils 
sont mis en compétition avec les autres descripteurs environnementaux (Tab. 66). En 
1992, la matrice des espèces de la guilde est beaucoup plus sensible aux descripteurs 
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environnementaux utilisés comme facteurs explicatifs. Le paysage 1 expliquait une part 
significative de la variation de même que le type de verger, ce qui n'est pas le cas en 
1993. 
15.2 
b = 3.1 
a - 2 . 9 c = 9.2 d - 84.8 
0% 20% 
^ Variation type de verger 
•
Variation type de verger 
spatialement structurée 
40% 60% 
I I Variation spatiale 
[y ] Variation non expliquée 
80% IQOW 
Fig. 57. Résumé de la décomposition de la variation totale de la matrice guilde. Les résultats 
découlent des ACCpartielles I (Tabs. 66). a: type de verger, b: variation commune, c: variation 
spatiale, d: variation non expliquée. 
Les effets des descripteurs environnementaux sur le peuplement entier sont moins 
marqués par la différence entre les 2 années, puisque ce sont les mêmes descripteurs qui 
expliquent l'essentiel de la variance (les coordonnées géographiques et le type de verger). 
La sensibilité aux descripteurs est néanmoins plus faible en 1993, puisque le paysage I 
n'est pas significatif. L'importance des descripteurs en pourcentage de variation expliquée 
est semblable. Les coordonnées géographiques sont le facteur le plus important suivi du 
type de verger. Le même schéma d'analyse peut être appliqué aux résultats de la guilde. 
Les coordonnées géographiques sont prépondérantes dans l'explication de la variation 
observée et sont suivies du type de verger. 
La différence entre les 2 années est marquée par la disparition de l'effet paysage I 
en 1993. La différence dans l'input des données entre 1992 et 1993 est la période de 
piégeage plus grande en 1993, celle-ci débutant au début du mois de juin. Si on se réfère 
à Ia Fig. 16 et aux commentaires qui l'accompagnent nous rappelons que le mois de juin 
apporte beaucoup d'individus (33%), mais que la balance vergers traditionnels / cultures 
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n'est pas différente puisque le pourcentage d'individus actifs en bordure des cultures 
représente 28 et 26% du total en 1992 et 1993, respectivement. Le pourcentage d'espèces 
inféodées n'est pas non plus affecté par le supplément "mois de juin" puique 25 et 24% 
des individus appartiennent aux espèces inféodées en 1992 et 1993, respectivement. Par 
contre, la distribution des espèces inféodées entre les 2 types de verger est différente, 
puisque la proportion est de 68 et 87% en 1992 et 1993, respectivement. Les captures du 
mois de juin influent donc sur la proportion des individus appartenant à des espèces 
inféodées entre les 2 types de verger. 
Tab. 67. Résumé des pourcentages de variation expliquée par les descripteurs environnementaux 
sur les matrices peuplement et guilde en 1992 et 1993.0 : valeur dep significative. Les valeurs 
de p non significatives sont données. *: part non testée. Pour le peuplement, les données 
proviennent du Tab. récapitulatif 48. 
Descripteurs 
environnementaux 
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': h paysage Iti it paysage U sont représentés par la classe vigne 
Si nous mettons l'analyse de ces résultats en parallèle avec la partition de variance, 
nous déduisons qu'en modifiant la part des individus inféodés en faveur des vergers 
traditionnels, nous perdons l'influence du paysage I. Par conséquent, les facteurs 
paysagers, en particulier les milieux adjacents aux vergers/cultures ont une influence plus 
forte sur les cultures (Tab. 67). 
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5.5 Résumé du chapitre 5: L'activité de vol des tordeuses à 
l'interface des vergers/cultures et des écosystèmes adjacents 
A l'aide du piège Malaise d'interception, au total des 2 années, 2920 adultes 
de tordeuses ont été capturés, distribués dans 88 espèces en 1992 et 95 en 1993. 
Les captures sont réparties à raison de 30% à l'interface des cultures de pommiers 
et 70% à l'interface des vergers traditionnels et de leurs environnements. Environ 
25% des espèces capturées sont des espèces inféodées au pommier. 
La structure des échanges entre le verger/culture et les écosystèmes 
adjacents est tout à fait similaire pour les 2 années d'étude. Globalement et 
séparément pour chaque piège Malaise, les immigrations compensent les 
émigrations, tant pour les espèces associées au pommier que pour tout le 
peuplement. Le test de la ressemblance entre l'émigration et rimmigration, ainsi 
qu'une expérience complémentaire de lâcher-recapture montrent que les pièges 
Malaise ont mesuré une activité globale à l'interface entre le verger/culture et son 
environnement et non pas une émigration et une immigration. 
La position géographiques du verger (coordonnées géographiques), le type 
de verger (traditionnel/cultivé), le paysage alentour et distant déterminent 
l'activité du peuplement complet et ta guilde des tordeuses inféodées à l'interface 
des vergers/cultures de pommiers et de leur environnement. Une sélection plus 
précise des descripteurs paysagers montre qu'essentiellement la présence de 
forêts et de vignes aux alentours et aussi à plus grande distance du verger/culture 
est prépondérante. Un parti tionnement de variance permet de relever que les 
coordonnées géographiques du verger/culture expliquent la part la plus 
importante de la variance, suivent le type de verger, la présence de forêt et de 
vigne aux alentours du verger/culture. 
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CHAPITRE 6 
Le processus de recolonîsation des vergers non 
cultivés dTarbres à haute tige après l'application 
d'un insecticide 
6.1 Introduction 
Les travaux les plus importants relatant la recolonisation d'un milieu après une 
défaunation sont certainement ceux de WILSON & SIMBERLOFF (1969), 
SIMBERLOFF & WILSON (1969) et plus tard ceux de REY (1981). Ces auteurs ont 
essentiellement travaillé dans le but de tester la théorie de la biogéographie des îles 
(équilibre entre l'extinction et l'immigration des espèces). Après un traitement, ils ont 
observé la recolonisation d'un groupe de vraies îles par l'ensemble des arthropodes. 
REY (1981) a plus particulièrement étudié l'influence de l'isolation et de la surface 
sur la communauté d'arthropodes, concluant à un effet nul de l'isolation et à un effet 
positif de la surface (plus la surface est grande, plus le nombre d'espèces est grand). 
Le processus de recolonisation du verger après un traitement avec un insecticide 
a été étudié afin essentiellement de mieux cerner l'évolution temporelle du 
phénomène et le rôle possible des milieux adjacents dans la recolonisation. 
La première analyse considère la guilde des "chenilles de printemps" dans son 
ensemble et étudie l'évolution temporelle de la guilde en terme de nombre 
d'individus. La deuxième analyse fait référence aux tordeuses en particulier, et 
prendra en compte tes abondances relatives des espèces (analyse 
multidimensionnelle). 
222 Le processus de recolonisation ... 
6.2 Analyse temporelle de l'effet d'un traitement insecticide sur 
la guilde des "chenilles de printemps" 
Résumé du chapitre 6.2 
L'évolution au cours du temps de l'effet d'un traitement insecticide 
printannier est testé sur la faune des chenilles de printemps 
(Géléchides, Noctuelles, Géométrides et Tordeuses), occupant les 
vergers traditionnels. Excepté sur les Tordeuses, l'effet n'a pu être 
démontré statistiquement. 
Les populations de Tordeuses diminuent fortement après 
l'application, et restent faible durant la saison qui suit le traitement. 
La saison suivante, l'effet de l'insecticide n'est plus perceptible. 
Nous avons d'emblée été confrontés à une grande difficulté pour l'analyse, 
puisque dans les 5 vergers qui furent traités, la densité des chenilles échantillonnées 
avant le traitement est faible (densité moyenne de 83.6 chenilles / 1000 bouquets, 
n=5, Fig. 58) comparé à la densité obtenue dans les vergers qui ne furent pas traités 
(densité moyenne de 203.6 chenilles / 1000 bouquets, n=5, Fig. 58). 
Nous avions pourtant défini au hasard les vergers qui seraient traités (le hasard 
fait parfois mal les choses !). La diminution des populations de Ia fin avril au début 
juin est spectaculaire, tant dans les vergers traités que non traités. Ce résultat est 
conforme à l'évolution des populations de tordeuses étudiées en 1991 et 1992 
(chapitre 4). Dans cette partie de l'étude, nous sommes intéressés à l'évolution des 
populations dans le temps et dans les 2 types de vergers. Les densités moyennes des 
chenilles obtenues dans les vergers non traités et les vergers traités sont comparées 
date par date, avec le test non paramétrique de Mann-Whitney (Fig. 58). Ainsi, à la 
première date d'échantillonnage, avant le traitement, les 2 types de vergers ne sont 
pas identiques en terme de densité moyenne des chenilles, puisque le test statistique 
indique une différence significative à 5%. Les résultats des échantillonnages suivant 
le traitement sont donc plus difficiles à interpréter, puisqu'on ne saurait dire si la 
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différence observée après Ie traitement est effectivement due à l'application de 
l'insecticide ou si elle est le résultat d'autres facteurs. Néanmoins, la différence à 
partir de la mi-mai est plus grande, puisque significative à 1%. En automne, la 
différence reste grande (significative à 1%), malgré que certaines espèces débutent 
une nouvelle génération et que les chenilles échantillonnées ont pu éclore d'oeufs 
pondus par des adultes venu de l'extérieur du verger1. 
Traitement 
Fig. 58. Densité 
moyenne/1 OfJO bouquets 
des "chenilles de 
printemps" (tordeuses, 
géométrides, noctuelles, 
géléchides, argyrestides et 
plutei ides) et écart-type 
calculés sur 5 vergers non 
traités et 5 vergers traités 
avec un insecticide 
polyvalent. Date 1 = fin 
avril 1993; 2 = mi-mai; 3 = 
fin mai; 4 = début juin; 5 = 
fin septembre; 6 = fin avril 
1994; 7 = fin mai. Marm-
Whitney: ** = significatif à 
1%; * = significatif à 5%. 
Au début de l'année 1994, les populations sont basses, tant dans les vergers qui 
ont été traités que dans les autres. Nous voyons là l'effet de facteurs de mortalité et 
l'influence certainement prépondérante de conditions climatiques défavorables. Ainsi, 
la différence entre les 2 catégories de vergers n'est plus significative au seuil de 1%. 
Nous pouvons tirer deux conclusions importantes de cette analyse. Premièrement, le 
traitement administré n'est pas efficace à 100%, puisque on trouve encore des 
D faut noter à ce propos que sur l'ensemble des familles considérées, les espèces ayant des 
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chenilles dans les vergers traités après l'application. 



















Date 1 Traitement 2 
•4 1993 
-**- 1994 
Fig. 59. Densité moyenne/1000 bouquets et proportions relatives des chenilles de tordeuses, 
noctuelles, géométrides, géléchides, argyrestides et autres (regroupe les plutellides et !es 
chenilles indéterminées) au cours du temps. Date 1 = fin avril 1993; 2 = mi-mai; 3 = fin mai; 
4 = début juin; 5 = fin septembre; 6 — fin avril 1994; 7 = fin mai. 
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Deuxièmement, l'effet du traitement ne se reporte pas d'une année à l'autre et 
les populations des vergers traités semblent pouvoir sé reconstituer aussi bien que 
celles des vergers non traités. Il est important de noter que le mélange de familles 
dont les espèces ont des biologies différentes ne permet pas d'analyses fines et c'est 
pourqoi nous avons traité séparément le cas des tordeuses sous forme d'analyses 
multivariables, plus avant dans ce chapitre. 
La Fig. 59 montre l'évolution des populations au cours du temps, en détaillant 
la proportion de chaque famille. Il est évident qu'à la première date d'échantillonnage, 
la grosse différence entre le groupe des vergers non traités et le groupe des vergers 
traités est essentiellement due à la densité totale des géométrides (vergers non traités: 
369.4 /1000 bouquets; vergers traités: 116.6 / 1000 bouquets) et des noctuelles 
(vergers non traités: 149.3 /1000 bouquets; vergers traités: 26.0 / 1000 bouquets). 
L'abondance des tordeuses et des géléchides est par contre tout à fait comparable 
dans les vergers traités et non traités. Nous avons donc "mal choisi" les vergers pour 
l'étude de l'effet temporel d'un traitement printanier sur les géométrides et les 
noctuelles. 
Nous avons alors repris les données des quatre familles principales séparément, 
pour tester la différence entre les vergers traités et les vergers non traités, période par 
période. Comme le laissait supposer le graphique de la Fig. 59, nous constatons alors 
que les géométrides et les noctuelles ont, à la première date d'échantillonnage déjà, 
des abondances statistiquement différentes au seuil de 5% (Tab. 68). Nous ne 
pouvons donc conclure statistiquement à une efficacité évidente du traitement sur les 
géométrides et sur les noctuelles. Par contre, les tordeuses et les géléchides ont des 
populations identiques, et les tordeuses montrent ensuite une nette différence 
d'abondance entre les deux types de vergers, jusqu'à la fin de l'année 1993. 
L'échantillonnage du début du mois de juin est la seule exception. Il faut préciser que 
concernant cette date, nous avons trouvé des chenilles de tordeuses dans 4 des 
vergers non traités et dans un seul des vergers traités. Etant donné les petits nombres 
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d'individus, le test ne fait pas Ia différence. 
Le traitement semble n'avoir eu aucun effet sur les géléchides, puisqu'à aucun 
moment la différence entre les vergers traités et non traités n'est significative. Nous 
préciserons que cette famille est représentée par deux espèces vivant dans le feuillage 
du pommier. Recurvaría nanella, très fréquente, et R. ieucateila, beaucoup plus rare. 
Les chenilles de R. nanella sont extrêmement bien protégées par Ie tissage qu'elles 
fabriquent et qui leur sert à lier les feuilles en un étroit fourreau très serré. Il est 
probable qu'une fois installées dans cet étui, elles ne sortent que pour consommer le 
feuillage le plus proche, c'est-à-dire les feuilles même qui constituent leur habitat et 
celles qui y sont liées. Lors de la capture d'une larve de cette espèce, il est facile de 
constater, par le dégât fait aux feuilles, que le nourrissage est très local. Dans ces 
conditions, il est évident qu'un traitement sur des arbres à haute tige est peu efficace 
contre cette espèce. 
Tab. 68. Valeurs de p du test de Mann-Whitney, comparant les nombres d'individus des 
quatre familles principales capturés dans 5 vergers traités et 5 vergers non traités. Les 
valeurs démontrant une différence significative au seuil de 5% sont inscrites en gras. 
Comparaison du nombres d'individus capturés en vergers traités et vergers non traités 
Tortricidae Noctuidae Geometria ae Gelechidae 
Date 1993 
Fin avril p = 0.094 p = 0.011 p = 0.047 p = 0.251 
Traitement 
Mi-mai p = 0.027 p = 0.008 p = O.OIS p = 0.596 
Fin mai p = 0.007 ~ 
Début juin p = 0.058 ~ 
Fin septembre p = 0.008 ~ 
1994 
Fin avril p = 0.6 p = 0.456 p = 0.347 p = 0.203 
Fin mai p = 0.751 — ~ — 
- : le nombre d'individus capturés ne permet pas la réalisation d'un test. 
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6.3 Analyse temporelle et multidimensionnelle de l'effet d'un 
traitement insecticide et d'autres descripteurs 
environnementaux sur la recolonisation des vergers par la 
guilde des tordeuses phyllophages et espèces apparentées 
Résumé du chapitre 6.3 
La proximité d'autres vergers, de forêts ou le nombre d'arbres du 
verger n'influence pas significativement la recolonisation, 
séparément. Pourtant, associés à la position géographique du verger, 
ces facteurs expliquent une part significative de la variance après Ie 
traitement. C'est l'assemblage de ces facteurs qui détermine la 
recolonisation. 
6.3.1 Introduction 
Après avoir mené l'analyse sur les nombres d'individus et les densités des 
tordeuses et de quelques familles associées au feuillage du pommier, nous nous 
sommes intéressés à l'influence du traitement sous l'aspect muitidimensionnel, c'est-à-
dire en prenant en considération les abondances relatives des espèces. Dans ce 
chapitre, nous avons considéré ensemble les tordeuses et les géléchides. Il nous a 
paru également intéressant d'établir quels étaient les descripteurs environnementaux 
autres que le traitement pouvant expliquer une part intéressante de variation dans les 
données. 
Notamment, il s'agit de voir si l'impact de ces facteurs potentiels peut être 
dépendant du temps et corrélé à l'effet du traitement. Le traitement peut, par exemple, 
perdre de son efficacité en fonction du temps. On peut supposer que la recolonisation 
d'un verger traité se fera plus vite si ce verger est entouré d'écosystèmes sources de 
plantes hôtes pour les tordeuses et les géléchides. 
228 Le processus de recolonisation ... 
Nous avons défini les mêmes descripteurs environnementaux que pour l'analyse 
de la composition en espèces des vergers d'arbres à haute tige du chapitre 4: les 
coordonnées géographiques, la proximité d'autres vergers, la proximité de forêts et 
le nombre d'arbres du verger. A ces quatre facteurs, nous ajoutons maintenant le 
traitement. Nous avons vu au chapitre précédent que les nombres d'individus de la 
famille des tordeuses et de la famille des géléchides, capturés dans les 5 vergers 
traités et les 5 vergers non traités, étaient statistiquement identiques avant le 
traitement (au seuil de 1%). L'analyse multidimensionnelle permet l'étude détaillée 
de la distribution des différentes espèces capturées et de leurs abondances relatives. 
Cette analyse n'est pas superflue puisque nous pourrions avoir des nombres 
d'individus statistiquement identiques mais des lots d'espèces complètement 
différents, d'un verger à l'autre. 
6.3.2 Analyse temporelle et multidimensionnelle de l'effet d'un traitement 
insecticide sur la recolonisation des vergers par la guilde des 
tordeuses phyllophages et espèces apparentées 
La première analyse examine l'effet du traitement date par date, comme dans le 
chapitre 6.2 "Analyse temporelle de l'effet d'un traitement insecticide...". Dans le 
domaine mu Iti vari able, cette étude nécessite l'utilisation de l'analyse canonique des 
correspondances, avec le traitement comme variable explicative, différenciant les 
vergers traités des vergers non traités. 
Nous avons appliqué l'ACC à 4 des 7 dates d'échantillonnage, regroupant les 
dates 3 et 4 (fin mai et début juin 1993), 6 et 7 (fin avril et fin mai 1994), et en 
éliminant la date 5 (fin septembre 1993), car 4 espèces seulement ont été capturées 
en petit nombre à ce moment-là (la différence entre vergers traités et non traités à 
cette date-là sera analysée plus loin par d'autres moyens). Le résultat montre qu'il n'y 
a pas de différence statistique entre le lot des 5 vergers traités et les 5 vergers non 
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traités, avant le traitement, soit à la fin avril. 
Tab. 69. ACC date par date. L'analyse est conduite sur une matrice de 7 espèces distribuées 
dans 10 vergers. Les axes sont contraints par le descripteur environnemental traitement. Le 
test de Monte Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques avec 99 permutations. 
Les valeurs significatives au seuil de 5% sont marquées en gras. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 




Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variaiion 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Fin avril 1993 
1 2 3 4 
0.063* 0.144 0.090 0.053 
Mi-mai 1993 
1 2 3 4 
0.277* 0.273 0.193 0.054 
Fin mai et début juin 1993 
1 2 3 4 
0.478* 0.261 0.212 0.101 
Fin avril et fin mai 1994 
1 2 3 4 
0.122* 0.326 0.295 0.261 



















p - 0.56 
* : la valeur propre du premier axe est égale à la somme des valeurs propres canoniques, puisqu'il n'y a qu'un 
descripteur envi ron neme tal explicatif introduit dans l'analyse. 
La valeur propre de l'axe 1, conditionné par le descripteur environnemental est 
très faible et détermine un pourcentage de variation expliquée peu important et non 
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significatif (p = 0.12, Tab. 69). Par contre, l'effet du traitement est perceptible toute 
la saison qui suit son application (p = 0.02 à la mi-mai, tip = 0.01 à la fin mai et 
début juin), mais le début de l'année suivante n'est plus sous son influence (p = 0.56 
à la fin avril et fin mai 1994). Nous relèverons que l'application du seuil change ici 
l'interprétation des résultats, puisqu'à 1% le traitement n'a pas n'influence 
significative sur la matrice juste après son application. Mais il faut souligner que les 
valeurs de p à la fin avril ou au début de l'année 1994 sont très nettement plus 
élevées et ne donneraient en aucun cas la variable explicative comme significative, 
même au seuil de 10%. 
D'une manière globale, la guilde des tordeuses inféodées au pommier et espèces 
apparentées n'est pas signi fi cativement influencée plus d'une année par un traitement 
avec un insecticide polyvalent appliqué au printemps, avant l'apparition de la fleur. 
Il est également intéressant d'étudier d'un peu plus près l'évolution des 
populations de quelques espèce. L'examen des Fig. 60 et 61 montre que les 
populations de toutes les espèces chutent, tant dans les vergers traités que dans les 
vergers non traités, jusqu'à la date d'échantillonnage 4 y compris. A la date 5, 
échantillonnage de la fin du mois de septembre, les populations de certaines espèces 
remontent très clairement. Ces espèces sont typiquement celles qui ont une deuxième 
génération de larves actives en automne, c'est-à-dire Spilonota ocellana, Pandemis 
heparana, Adoxophyes orana et Archips podana. Ce sont ces espèces aussi, et 
particulièrement A. orana, qui créent des dégâts irrémédiables dans les vergers 
commerciaux, à cette période-là. En effet, bien que phyllophages, ces chenilles 
"broutent" fréquemment la pelure du fruit alors arrivé à maturité, durant la 
construction de leur nid. 
Nous n'avons pas testé Ia différence entre vergers traités et non traités pour la 
date 5 à l'échelle mu Iti variable, à cause de la trop grande différence dans le nombre 
d'individus des quatre espèces présentes (A orana, 1 seul individu; Archips podana, 
4 individus, P. heparana, 7 individus et S. ocellana, 52 individus). 
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Espèces très abondantes 
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Fig. 60. Moyennes des densités des tordeuses les plus abondantes et de Recurvaría nanella. 
Date 1 = fin avril; 2 = mi-mai; 3 = fin mai; 4 = début juin; 5 = fin septembre; 6 = avril; 7 
= fin mai. A = vergers non traités; B = vergers traités. —•: moment du traitement. : 
limite 1993-1994. 
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Fig. 61. Moyennes des densités des tordeuses moyennement et peu abondantes. Date 1 = fin 
avril; 2 = mi-mai; 3 = fin mai; 4 = début juin; 5 = fin septembre; 6 = avril; 7 = fin mai. A 
= vergers non traités; B = vergers traités. -+: moment du traitement. : limite 1993-
1994. 
Seule 5. ocellana se prète à une analyse statistique qui montre que la différence 
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entre vergers traités et non traités est significative au seuil de 1% (Mann-Whitney, 
p =0.008). Ce résultat prouve qu'un traitement insecticide appliqué avant l'apparition 
de la fleur diminue suffisamment la population de cette espèce pour que celle-ci ne 
puisse pas se reconstituer complètement lors de la deuxième génération. Cela prouve 
aussi que la colonisation à partir de sources extérieures aux vergers étudiés, par les 
adultes de la première génération actifs au mois de mai et juin, est faible. 
6.3.3 Analyse temporelle et multidimensionnelle de l'effet des descripteurs 
environnementaux sur la recolonisation des vergers par la guilde des 
tordeuses phyllophages et espèces apparentées 
La partie la plus intéressante de cette étude consiste certainement à analyser 
l'effet des facteurs écologiques sur la recolonisation des vergers qui ont été traités. 
Cette recolonisation des vergers (cas particulier) est évidemment dépendante des 
aptitudes générales des espèces à la dispersion et à la colonisation d'un nouveau 
milieu (cas général). L'"efficacité" de la dispersion et de la colonisation, pour des 
insectes dont l'activité de vol est importante, est dépendante de multiples facteurs tels 
que les conditions climatiques durant la période d'activité des adultes, la distance 
d'un milieu favorable à un autre, la connectivité générale du paysage, etc. Dans notre 
analyse, nous avons utilisé les descripteurs écologiques définis au chapitre précédent 
et dont nous avons rappelés les définitions ci-dessus. 
Il est important également de définir le laps de temps auquel nous voulons 
appliquer l'analyse. Nous avons estimé que la période durant laquelle les espèces sont 
au stade larvaire de la première génération, soit jusqu'à mi-juin pour la majorité 
d'entre elles, la dispersion est faible1. 
La dispersion concerne les jeunes larves et leur possible déplacement avec leur fil. Nous 
avons vu au chapitre précédent que l'utilisation de ce moyen de locomotion était 
probablement négligeable. 
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Pour les espèces dont l'activité de vol est précoce, même si la dispersion des 
adultes et la ponte des oeufs ont lieu avant cette période, les échantillonnages des 
vergers non traités prouvent qu'il faut attendre l'automne pour voir le résultat de cette 
dispersion. Nous avons donc comparé les 5 vergers traités pour les dates 
d'échantillonnage de l'automne 1993 et du printemps 1994, soit sur 3 dates. 
Tab. 70. ACC des vergers traités. L'analyse est conduite sur une matrice de 7 espèces 
distribuées dans 5 vergers. Les axes sont contraints par les descripteurs environnementaux 
suivants: les coordonnées géographiques, la proximité d'autres vergers, la proximité de 
forêts, le nombre d'arbres. Le test de Monte Carlo est effectué sur l'ensemble des axes 
canoniques avec 99 permutations conditionnées par les 3 dates d'échantillonnage. 
Axes 1 2 3 4 Inertie totale 
Valeurs propres 0.494 0.168 0.096 0.030 1.651 
Somme des valeurs propres canoniques 0.788 
Pourcentage de variation 47.7 
Test de Monte Carlo p = 0.01 
La première analyse est conduite avec les 5 descripteurs écologiques précités 
et le temps (3 dates) comme covariable. Dans le test de Monte Carlo, le temps 
conditionne les permutations (effet de bloc), c'est-à-dire que le programme permute 
les valeurs des descripteurs écologiques au sein de chaque période, indépendamment. 
Cette analyse montre que les descripteurs choisis expliquent une part significative de 
la variation de la matrice espèces au seuil de 1% (p = 0.0J, Tab. 70). 
Tab. 71. Coefficients de 
corrélation intraset de 
l'ACC. Le coefficient du 
descripteur le plus 
important en valeur 
absolue est marqué en 
gras. 
Proximité' de vergers -0.28 0.93 0.23 0.05 
Proximité de forets 0.17 -0.76 0.10 -0.61 
Nombre d'arbres 0.49 -0.80 0.12 0.32 
Coefficients de corrélation imraset 
Axes 1 2 3 4 
Descripteurs 
Longitude -0.59 -0.58 -0.13 -0.55 
Latitude -0.7S -0.51 0.13 -0.41 
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Les coefficients de corrélation intraset donnés par l'analyse situent sur l'axe 1 
la latitude comme descripteur le plus important, puis viennent en suivant, la 
longitude, le nombre d'arbres, la proximité de vergers et la proximité de forêts (Tab. 
71). La variation de la matrice espèces est donc d'abord due aux coordonnées 
géographiques. 
Les coefficients de corrélation entre les descripteurs montrent que ceux-ci sont 
fortement córreles les uns aux autres, notamment, la latitude et la longitude (r = 
0.94), la proximité de vergers et la proximité de forêts (r = -0.83), la proximité de 
vergers et le nombre d'arbres (r = -0.77). Néanmoins, le facteur d'inflation de la 
variance (VIF), qui permet d'analyser la multicollinéarité, ne dépasse pas 16'. 
Nous pouvons simplifier l'analyse et mieux cerner les descripteurs essentiels en 
éliminant d'abord la longitude, car la position géographique des vergers le long de 
l'axe Sud-Ouest - Nord-Est est très bien exprimée par la latitude seule. Avant 
d'éliminer d'autres descripteurs hautement córreles, nous avons conduit 4 ACC 
engageant les descripteurs séparément (Tab. 72). Le résultat montre qu'aucun 
descripteur environnemental introduit seul explique une part de variation 
significative. La recolonisation dépend donc à la fois des coordonnées 
géographiques, de la proximité de vergers et de forêts, et du nombre d'arbres. La 
sélection pas à pas des descripteurs n'apporte pas de résultat plus précis puisque la 
latitude est extraite en premier, mais n'explique pas une part de variation 
significative. 
Pour étudier plus spécifiquement l'effet de l'entourage du verger et du nombre 
d'arbres sur la recolonisation, nous avons fait une nouvelle ACC, en mettant les 
coordonnées géographiques comme covariable pour en extraire l'effet. 
Rappel: un facteur d'inflation de la variance aux alentours de 20 ne permet pas une analyse 
claire des descripteurs environnementaux introduits comme facteurs explicatifs. 
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Tab. 72. ACC séparées des vergers traités. L'analyse est conduite sur une matrice de 7 
espèces distribuées dans 5 vergers. Les axes sont contraints par les descripteurs 
environnementaux suivants: la latitude, la proximité d'autres vergers, la proximité de forêts, 
le nombre d'arbres. Le test de Monte Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques 
avec 99 permutations conditionnées par les 3 dates d'échantillonnage. 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monte Carlo 
Axes 
Valeurs propres 
Somme des valeurs propres canoniques 
Pourcentage de variation 
Test de Monle Carlo 
Latitude 
î 2 3 
0.239 0.404 0.246 
Proximité de vergers 
1 2 3 
0.189 0.487 0.236 
Proximité de forÊis 
1 2 3 
0.125 0.498 0.258 
Nombre d'arbres 
1 2 3 





























Puis, nous avons calculé une indice d'isolement, qui tient compte, conjointement 
de Ia proximité d'autres vergers et de la proximité de forêts. Nous avons attribué un 
rang (ou un nombre de points) de 1 à 5 aux vergers, tenant compte de la proximité 
de chacun des descripteurs séparément (5 = proximité la plus petite). L'indice 
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d'isolement synthétise l'information des 2 facteurs précédents, puisqu'il est 
simplement la somme des 2 (Tab. 73). Le maximum possible est 10 et représente 
l'isolement le plus grand. 
Tab. 73. Valeur de !indice d'isolement calculé pour chaque verger sur une échelle de 1 à 
10 (isolement le plus grand = 10). 
Genolter Malesseri Petit Bois La Rippe Grens 
3 8 4 5 7 
Céligny Trélex Givrins St Livres Aubonne 
5 5 3 4 5 
L'utilisation de cet indice permet de pallier la forte corrélation entre les 2 
descripteurs. De plus, nous avons mesuré l'interaction entre la latitude et l'isolement, 
en introduisant dans l'analyse le produit des deux. Selon TER BRAAK (1987b), 
l'introduction d'une "variable produit" ("product variable") permet de voir si l'effet 
d'une variable (descripteur) dépend de celui d'une autre variable, et rend possible 
l'analyse de l'interaction entre les deux. Cette démarche s'apparente à celle utilisée 
communément dans une analyse de régression multiple. Dans le programme 
CANOCO, si la valeur propre de l'axe 1 est plus grande avec la variable produit que 
sans cette variable, alors l'interaction est importante. De plus, cette interaction est 
aussi mise en évidence sì la valeur de / du coefficient de régression de la variable 
produit est plus grande que 2.1 en valeur absolue1. En !'occurence, la valeur propre 
de l'axe 1 vaut 0.293 avec la variable produit et 0.239 sans cette variable. La valeur 
de l du coefficient de régression correspondant à cette variable est égal à 2.5. On peut 
donc conclure que la variable produit augmente la part de variation expliquée mais 
pas d'une façon spectaculaire. L'interaction entre les 2 descripteurs n'est pas 
prépondérante. 
Rappel: la valeur de t du coefficient de régression = valeur estimée du coefficient / son 
erreur standard, cf. p. 154. 
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Le Tab. 74 résume les analyses sus-mentionnées et montre que la latitude, 
l'isolement et le nombre d'arbres introduit ensemble expliquent une part importante 
de la variation (38.3%) dans la matrice espèces, et que cette part est significative au 
seuil de 5% (p - 0.03). Par contre, si on extrait la part spatiale (représentée par la 
latitude), les 2 descripteurs écologiques isolement et nombre d'arbres ne suffisent 
plus à expliquer une part de variation significative au même seuil (variation = 20.3%; 
p = 0.09). L'entourage des vergers, la proximité de milieux favorables aux tordeuses 
dans le paysage (mesuré par le degré d'isolement) et leur taille (mesurée par le 
nombre d'arbres) ne suffisent pas seuls à expliquer la différence observée dans la 
recoionisation. Une part importante de variation est imputable à leur position 
géographique. Néanmoins, l'introduction des trois descripteurs écologiques ensemble 
{latitude, isolement et nombre d'arbres) explique une part significative de la 
variation. 
Tab. 74. ACC des vergers traités. L'analyse est conduite sur une matrice de 7 espèces 
distribuées dans 5 vergers. Les axes sont contraints par les descripteurs environnementaux 
suivants: l'isolement, le nombre d'arbre et la latitude (covariable dans la deuxième 
analyse). Le test de Monte Carlo est effectué sur l'ensemble des axes canoniques avec 99 
permutations conditionnées par les 3 dates d'échantillonnage. Les valeurs significatives au 
seuil de 5% sont marquées en gras. 
Latitude. Isolement et Nombre d'arbres 
Axes 1 2 3 4 Inertie totale 
Valeurs propres 0.423 0.165 0.074 0.199 1.651 
Somme des valeurs propres canoniques 0.633 
Pourcentage de variation 38.3 
Test de Monte Carlo p = 0.03 
Isolcmenl et Nombre d'arbres {Latitude = covariable) 
Axes 1 2 3 4 Inertie totale 
Valeurs propres 0.230 0.097 0.199 0.174 1.651 
Somme dei valeurs propres canoniques 0.336 
Pourcentage de variation 20.3 
Test de Monte Carlo p - 0.09 
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La très petite sensibilité de ce type d'analyse au processus étudié ici est très 
certainement simplement due au nombre de "cas" ou d'échantillons appréciés. En 
effet, on doit rappeler que comme pour la majorité des tests statistiques, il est 
difficile de démontrer pour une variable mesurée une quelconque différence entre 5 
échantillons seulement. Le test de Monte Carlo qui suit ici une ACC est simplement 
incapable, comme le serait aussi n'importe quel type de test, de prouver que nos 5 
vergers sont différents pour la guilde de tordeuses et que cette différence est très 
clairement expliquée par les descripteurs environnementaux introduits. Le nombre 
de cas observés n'est tout simplement pas assez grand. Il est important de retenir que 
les populations de tordeuses sont reconstituées dans les vergers traités une année 
après le traitement. Cette recolonisation à partir de sources extérieures devrait 
pouvoir être quantifiées mais le nombre de vergers étudiés devraient être 
suffisamment élevé. 
6.4 Résumé du chapitre 6: Le processus de recolonisation des 
vergers non cultivés d'arbres à haute tige après l'application 
d'un insecticide 
L'effet d'un traitement insecticide printannier sur la faune des chenilles de 
printemps (Géléchides, Noctuelles, Géométrides et Tordeuses), occupant les vergers 
traditionnels, n'a pu être démontré statistiquement, excepté sur les tordeuses. es 
populations de Tordeuses diminuent fortement après l'application, et restent faible 
durant la saison qui suit le traitement. La saison suivante, l'effet de l'insecticide n'est 
plus perceptible. 
La proximité d'autres vergers, de forêts ou le nombre d'arbres du verger 
n'influence pas significativement la recolonisation. Pourtant, associés à la 
position géographique du verger, ces facteurs expliquent une part significative 
de la variance après le traitement. C'est l'assemblage de ces facteurs qui 
détermine la recolonisation. 
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CHAPITRE 7 
Discussion et Conclusions 
7.1 Discussion 
Pour l'essentiel, la discussion reprendra les questions posées comme cadre de 
l'étude dans l'introduction (chap. 1.2 "But de l'étude") et auxquelles correspond pour 
chacune un chapitre particulier. Comme les résultats ont toujours été traités sous 
l'aspect unidimensionnel (totaux d'espèces et totaux d'individus) d'une part et sous 
l'angle multidimensionnel (abondances relatives des espèces) d'autre part, la 
discussion est aussi divisée selon ce schéma. 
Question (a) 
Quelle est la distribution régionale des tordeuses phyllophages 
inféodées au pommier dans les vergers traditionnels de la région de 
Nyon - La Côte (bassin lémanique) et quelle est l'influence des 
descripteurs environnementaux caractéristiques de ces vergers et en 
particulier l'entourage du verger, sur cette distribution (chapitre 4) ? 
Généralités - Sur les 2 années d'étude et tous les vergers échantillonnés, 17 
espèces de tordeuses (Lep. Tortricidae) ont été capturées, ainsi que 2 espèces de 
géléchides (Lep. Gelechidae), 1 espèce d'argyrestide (Lep. Argyrestidae) et 2 espèces 
de plutellide (Lep. Plutellìdae). Toutes les espèces trouvées sont régulièrement 
décrites dans la littérature comme ravageurs secondaires, voire parfois comme 
ravageurs clefs dans les cultures d'arbres fruitiers en Europe. En !'occurence, nos 
résultats rejoignent parfaitement ceux de STRICKLER & WHALON (1985), qui 
observent que les espèces capturées dans les cultures de pommiers représentent un 
sous-groupe de celles trouvées dans les vergers abandonnés. 
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Analyse unidimensionnelle - La distribution des espèces de tordeuses 
phyllophages inféodées au pommier dans les vergers étudiés de la région de Nyon -
La Côte est entachée d'une grande variance quand au nombre d'individus capturés par 
espèce et par verger. Par contre, la densité des populations d'une année à l'autre pour 
un verger donné varie peu. Selon l'année, la densité des populations d'une espèce 
donnée peut varier du simple au double sur l'ensemble des vergers, mais les espèces 
les plus abondantes sont les mêmes en 1991 et 1992. 
Analyse multidimensionnelle - Les diagrammes d'ordination des AFC (Analyses 
Factorielles des Correspondances) montrent qu'aucune espèce n'est particulièrement 
associée à l'un ou l'autre des vergers puisque leurs positions varient fortement d'une 
année à l'autre. Ils confirment en cela les résultats des analyses unidimensionnelles. 
Une étude de la distribution temporelle montre que les stades larvaires des espèces 
capturées occupent une plage relativement étroite au printemps, mais qu'au sein de 
cette plage, les espèces se succèdent par petits groupes. Les ACC (Analyse 
Canonique des Correspondances) montrent que le temps explique une part 
significative de la variation des espèces pour une des deux années. La composition 
en espèces des vergers semble être influencée par la proximité d'autres vergers mais 
ce résultat n'est pas reproduit les deux années d'étude. La proximité de forêts et le 
nombre d'arbres n'ont par contre pas d'influence significative sur la faune 
échantillonnée dans les vergers. En ce sens, les résultats ne montrent pas clairement 
l'effet de l'isolement du verger et de sa taille, contrairement à ce que prédît la théorie 
des îles (MAC ARTHUR & WILSON, 1967; JANZEN 1968 et 1973; CROFT & 
HULL, 1983). Néanmoins, nous ne pouvons conclure, contrairement à DUELLI el 
al. (1990) que les milieux étudiés ne fonctionnent pas comme vraies îles dans la 
mosaïque que représente un paysage cultivé, puisque l'effet de la proximité d'autres 
vergers a été démontré une des deux années d'étude. Nous pouvons expliquer cela par 
le fait que les tordeuses ne sont pas ubiquistes. 
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Question (b) 
Quelles est l'intensité des immigrations et émigrations des tordeuses 
phyUophages entre les vergers et les milieux adjacents, et en particulier, 
cette intensité dépend-elle des milieux adjacents (chapitre 5) ? 
Générantes - Un total de 1543 et 1377 individus appartenant aux espèces de la 
famille des tortricidae (Lep. Tortricidae) ont été capturées en 1992 et 1993, 
respectivement. Ces individus appartiennent à 88 (1992) et 95 (1993) espèces. 
Analyse unidimemionnelle - L'activité en bordure des cultures de pommier est 
plus faible que celle observée aux abords des vergers traditionnels, puisque un peu 
moins des trois quarts des individus capturés à l'aide du piège Malaise proviennent 
des interfaces entre les vergers traditionnels et leurs écosystèmes adjacents. Ce 
résultat est contraire aux observations de ALTIERI & SCHMIDT (1986), qui bien 
que sans s'être occupé des tordeuses, montrent que les échanges sont plus importants 
entre les cultures de pommiers et leurs milieux adjacents qu'entre les vergers 
abandonnés leur environnement. Nous ne pouvons donc conclure, comme ces auteurs, 
à l'effet d'un tube en U, les milieux "vides" (cultures) aspirant les espèces. 
Le mouvement global est variable d'un(e) verger/culture à l'autre, mais varie peu 
d'une année à l'autre pour un(e) verger/culture donné(e). La structure globale des 
mouvements est homogène dans le sens où l'émigration et l'immigration sont les plus 
fortes ou les plus faibles aux mêmes interfaces et que Ia variabilité intra 
vergers/cultures (4 piège Malaise par verger/culture) est plus faible que la variabilité 
Ínter vergers/cultures (6 vergers/cultures). Ces observations se répètent les 2 années 
d'étude. 
Le peuplement de tordeuses piégées se compose aux trois quarts d'espèces non 
inféodées au pommier. L'activité des espèces inféodées au pommier aux abords, soit 
des cultures soit des vergers traditionnels, est très fluctuante d'une année à l'autre. Par 
contre la proportion de tordeuses inféodées capturées est stable pour un verger donné 
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et aucune prédominance de l'émigration ou de l'immigration n'a pu être décelée. Le 
patron des mouvements est semblable à celui du peuplement complet. 
Analyse multidimensionnelle - Tout d'abord, nous avons montré par la 
statistique de Mantel que la faune des tordeuses emigrant du verger/culture n'était pas 
significativement différente de la faune d'immigrants, considérant l'ensemble des 
captures sur la saison. En conséquence, nous pouvons affirmer qu'avec ce dispositif 
de piégeage, nous n'avons pas réellement mesuré d'émigration et d'immigration mais 
plutôt une activité à l'interface. Ce résultat est confirmé par l'expérience de lâcher-
recapture effectuée dans un des vergers, puisque celle-ci nous a permis de piéger 
comme immigrants, des individus marqués et lâchés à l'intérieur du verger. Ce 
résultat souligne parfaitement les difficultés méthodologiques existantes à vouloir 
quantifier les mouvements d'arthropodes, déjà relevées par TURCHIN et al. (1991) 
et WIENS et al. (1993). 
Les diagrammes d'ordination obtenus à partir des AFC montrent Ia variabilité 
d'une interface à l'autre et indiquent les proximités en terme d'abondances relatives 
d'espèces. Les changements sont faibles d'une année à l'autre et les diagrammes 
séparent clairement deux des vergers d'un côté, et le troisième verger et les cultures 
de l'autre. Les résultats obtenus avec une fraction de la faune, c'est-à-dire les 
tordeuses inféodées au pommier, vont également dans cette direction. 
L'analyse de l'influence des descripteurs environnementaux (caractéristiques des 
vergers/cultures) révèle l'importance de certains d'entre eux dans l'explication de la 
variation de la matrice des espèces (analyse canonique des correspondances, ACC). 
L'activité du peuplement est particulièrement sensible à la position géographique du 
verger/culture (coordonnées géographiques), au type de verger (verger traditionnel 
vs. culture) et aux écosytèmes adjacents tels que la forêt, la vigne et les grandes 
cultures. Les pourcentages de variation observés séparément pour chaque descripteur, 
et leur signification statistique (test de Monte Carlo), ainsi que le calcul des 
coefficients de régression et canoniques fournissent la base à cette analyse. Dans une 
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partition de variance (ACC partielles), il ressort clairement que les coordonnées 
géographiques sont le principal facteur explicatif, suivi du type d'habitat (verger vs. 
culture). Le paysage directement adjacent (paysage T), représenté par la forêt en 1992 
et la vigne en 1993 (classes sélectionnées en premier lieu dans le processus pas à pas) 
n'explique une part significative de variation qu'en 1992 dans la partition de variance. 
Le paysage éloigné (paysage IT), représenté par les mêmes classe que le paysage 
adjacent n'explique pas une part significative de variation. Le contraste observé au 
niveau de l'influence du paysage, que nous regardions la sélection pas à pas des 
classes de descripteurs ou la partition de variance, peut s'expliquer par le fait que, 
dans la sélection pas à pas, la part de variance commune aux classes des descripteurs 
paysagers et aux autres descripteurs environnementaux n'est pas extraite. La part de 
variance expliquée par une classe ou un descripteur environnemental contient une 
part commune à cette classe et aux autres descripteurs, si bien que le test de Monte 
Carlo la "déclare" significative. Mais seule, après avoir extrait la part commune de 
variation, ce que fait la partition de variance en introduisant les autres descripteurs 
comme covariables, la classe en question n'explique plus une part significative de 
variation. Concrètement, la vigne comme/Kyiage/et / / en 1993, et la forêt comme 
paysage TT en 1992 n'expliquent pas une part significative de variation lors d'une 
partition de variance (Tab. récapitulatif 64) mais sortent significatifs de la sélection 
pas à pas (Tab. récapitulatif 53). Ces 2 descripteurs n'expliquent donc pas seuls, une 
part de variation de la distribution des espèces dans les interfaces qui soit 
significative. 
L'activité de la guilde des tordeuses inféodées au pommier est également 
dépendante des coordonnées géographiques des vergers/cultures et du type d'habitat 
(verger vs. culture), tant en 1992 qu'en 1993. Cette influence est clairement exprimée 
par les ACC séparées et les coefficients de corrélations intrasets, de régression et 
canoniques. Le paysage alentour et éloigné expliquent une part significative de la 
variation par l'intermédiaire de la classe forêt dans le processus pas à pas, mais 
seulement en 1992. En 1993, aucune classe paysagère n'est déclarée significative 
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dans le processus pas à pas. Dans la partition de variance des données de 1992, les 
coordonnées géographiques expliquent la part la plus importante de la variation, vient 
ensuite le paysage adjacent, puis le type d'habitat (verger vs. culture) et le paysage 
éloigné (non significatif). En 1993, seul les coordonnées géographiques expliquent 
significativement une part de variance. L'influence des milieux adjacents au verger 
sur les tordeuses inféodées au pommier a été révélée par les études de FASSOTTE 
et al (1986), THOMAS & SHAW (1982) et GEIER & BRIESE (1980). Notre étude 
prouve quantitativement cette influence. 
L'effet des coordonnées géographiques démontre la présence d'un gradient 
spatial, lié à la situation paysagère (effet environnemental structuré spatialement) 
dans lequel évolue les tordeuses et qui correspond au passage d'un paysage diversifié 
à une région monoculturale de vigne. La partition de variance donne également la 
part imputable aux coordonnées des vergers seules, et cette part représente alors une 
partie de la variation due à des descripteurs environnementaux non mesurés. 
Il est logique de voir que le peuplement complet de tordeuses actives à 
l'interface des vergers/cultures soit sensible (en 1992) au paysage alentour et en 
particulier aux écosystèmes directement adjacents, puisque ce peuplement est 
composé d'espèces directement dépendantes de cet environnement. Mais ce résultat 
montre que les milieux en contact avec le verger/culture, et Ie verger/culture lui-
même, ne sont pas fermés pour les tordeuses. Pourtant, en 1993, les descripteurs 
paysagers pris seuls (partition de variance) ne sont pas significatifs. La période de 
piégeage, plus avancée en 1993, peut expliquer le phénomène, les espèces piégées 
durant le mois de juin (pas en 1992) étant peut-être moins sensibles aux facteurs 
paysagers et pourraient ainsi "noyer" l'effet que ces facteurs ont sur d'autres espèces. 
Il ne faut pas oublier néanmoins que les descripteurs paysagers sont représentés par 
une seule classe (forêt ou vigne) dans les ACC partielles, eu égard aux restrictions 
de la partition, bien qu'un article récent nous rassure sur ce sujet (OKLAND & 
EILERTSEN, 1994). 
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Pour une partie du peuplement, à savoir la guilde des espèces inféodées au 
pommier, la situtation est la même avec un effet de dilution. L'impact des 
descripteurs est fondamentalement le même (coordonnées géographiques et type de 
verger), mais par exemple, moins de classes paysagères sont sélectionnées dans le 
processus pas à pas. En 1993, le paysage n'apparait même pas. Il est remarquable de 
constater tout de même que le paysage directement adjacent, représenté en 1992 par 
la forêt, explique une part de variation plus grande que le type de verger (7.0 vs. 6.4). 
Que le verger/culture soit entouré de forêt semble particulièrement important pour 
expliquer les échanges. Les espèces inféodées au pommier ne restent donc pas 
confinées au verger mais voyagent entre le milieux adjacent et le verger, en 
particulier si ce milieu adjacent est une forêt. Néanmoins, nous ajouterons que les 
distances parcourues en règle générale ne dépassent certainement pas 200m., comme 
le soulignent les études de WILDBOLZ & BAGGIOLINI (1959), NAGY & JERMY 
(1972), HOWELL & CLIFF (1974) et CAUSSE & FERRON (1979). En comparaison 
avec les études effectuées par BUREL & BAUDRY (1995) montrant l'importance de 
Ia structure paysagère sur les processus de colonisation, les tordeuses des vergers se 
situent entre le modèle "carabes" (colonisation très fortement dépendante de la 
proximité de milieux favorables) et le modèle "araignées" (tous les "patches" 
disponibles sont colonisés). 
Question (c) 
A quelle échelle temporelle la recolonisation des vergers traditionnels 
après un traitement insecticide s'effectue-t-elle et quelle est l'influence 
des milieux adjacents sur cette recolonisation (chapitre 7) ? 
Généralités - Parmi 10 vergers échantillonnés au mois d'avril 1993, 5 furent 
ensuite traités avec un insecticide polyvalent. L'effet du traitement a été mesuré sur 
la densité des populations d'argyrestides (Lep. Argyrestidae), de géléchides (Lep. 
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Gelechidae), de géométrides (Lep. Geometridae), de noctuelles (Lep. Noctidae) et de 
tordeuses (Lep. Tortricidae). 
Analyse unidimensionnelle et multidimensionneUe - La variabilité des 
populations d'un verger à l'autre a fortement influencé l'analyse, puisque une grande 
différence existe avant Ie traitement entre les vergers traités et les vergers non traités. 
L'effet du traitement n'a pu être relevé sur les populations de noctuelles et de 
géométrides car celles-ci étaient marquées d'une grande différence entre les 2 groupes 
de vergers avant le traitement. Le traitement a un effet marqué sur les tordeuses, 
puisque les densités de population des 2 groupes de vergers sont significativement 
différentes après le traitement. Par contre, les géléchides n'y sont pas sensible et cela 
est principalement dû à leur autoécologie ainsi qu'à une mauvaise efficacité du 
traitement dans les arbres à haute tige. Sur les tordeuses, l'effet du traitement se 
prolonge toute la saison qui suit le traitement, mais n'est plus décelable l'année 
suivante. 
En analyse multidimensionneUe, considérant les abondances relatives des 
espèces, nous obtenons le même résultat. L'effet sur les tordeuses est observable et 
significatif toute la saison qui suit le traitement, mais n'a plus d'impact l'année 
suivante. 
Les effets du paysage alentour sur la recolonisation sont faibles puisque la 
proximité de vergers ou de forêts n'a pas d'influence marquée sur la variation des 5 
vergers traités. Nos résultats rejoignent ceux de SIMBERLOFF & WILSON (1969) 
et de REY (1981), qui n'ont pu démontrer un effet clair de l'isolation sur la 
recolonisation de vraies îles. Dans notre cas, la différence entre les 5 vergers traités, 
lors de la phase de recolonisation, est due à un ensemble de facteurs (descripteurs) 
environnementaux. Les coordonnées géographiques, comme la proximité de forêts 
et/ou de vergers et Ie nombre d'arbres du verger ne peuvent expliquer seuls une part 
de variation significative. 
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7.2 Conclusions 
Dans le cadre d'une gestion globale du paysage, intégrant des éléments naturels 
et cultivés, le cas des tordeuses des vergers représente un cas particulier, mais qui 
reflète parfaitement la problématique. Il est difficile, en ce qui concerne un groupe 
entomologique qui comprend beaucoup d'espèces ravageuses des cultures, de 
défendre leurs habitats naturels ou semi-naturels, car on ne peut admettre, dans un 
contexte agricole, d'avoir des réinfestations continuelles à partir de ces sources. Il 
s'agit essentiellement de trouver un équilibre, ce qui est déjà tenter par l'introduction 
de techniques de lutte intégrée (lutte biologique et chimique) contre les ravageurs 
dans les cultures, mais qui ne concerne que la culture propre. Le pas suivant concerne 
maintenant l'intégration de ces cultures et de leur gestion dans un contexte plus large, 
paysager. Pour ce faire, il est indispensable de regarder effectivement ce qui se passe 
à l'extérieur de Ia culture et des interactions entre les milieux concernés. 
Dans le cas des vergers et des tordeuses, nous avons montré que les échanges 
entre le verger et ses alentours étaient importants et dépendants des milieux 
avoisinants. Nous avons également mis en évidence la présence des tordeuses dans 
les vergers traditionnels d'arbres à haute tige. Il faut souligner néanmoins que 
certaines espèces non déclarées à ce jour comme ravageuses ont été collectées dans 
ces vergers. Dans un contexte écologique, il est important de conserver les vergers 
traditionnels comme élément paysager, puisque certaines espèces y sont liées. Nous 
ajouterons qu'ils représentent des milieux intéressants pour la faune ornithologique 
et comme source de variétés fruitières traditionnelles. Pour éviter la réinfestation 
massive des cultures, il serait indispensable de gérer la distance entre les vergers 
traditionnels et les cultures fruitières, essentiellement en ce qui concerne le ravageur 
principal, le carpocapse des pommes. Nous suggérerions 200m. Mettre en place un 
système doux de lutte contre le carpocapse dans les vergers traditionnels (lutte par 
confusion) paraît illusoire d'un point de vue du rendement, puisque les moyens 
engagés ne permettent pas directement de protéger une production (excepté dans les 
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régions à production de cidre). De plus, l'efficacité d'une telle procédure dans les 
vergers traditionnels n'est pas prouvée. Nous pourrions recommander l'installation 
dans les vergers traditionnels, de bandes-pièges (carton ondulé dans lequel les larves 
diapausantes du carpocapse vont se loger) qui sont ensuite détruites, afin de limiter 
les populations parfois importantes du carpocapse dans ces milieux. Alliée à une 
bonne disponibilité des sources de nourriture pour les parasitoïdes naturels, à savoir 
le pollen des fleurs de la prairie sous-jacente au verger (ce qui est rarement Ie cas 
dans la pratique puisque la prairie est exploitée tôt dans la saison pour le bétail puis 
fauchée), la collecte et la destruction des larves pourraient permettre le contrôle 
partiel des populations. 
En ce qui concerne les ravageurs secondaires, les populations ne sont pas 
dramatiquement élevées dans les vergers traditionnels et l'effort concernerait plutôt 
l'acceptation, de la part du marché (chaînes de distribution et consommateurs) et des 
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CHAPITRE 9 
Résumé - Summary - Zusammenfassung 
9.1 Résumé 
Ce travail a pour but de décrire trois aspects liant les tordeuses (Lep. 
Tortricidae) aux vergers traditionnels d'arbres à haute tige et aux cultures de pommier 
du bassin lémanique (Suisse): 
1. Etude de la distribution des tordeuses dans les vergers traditionnels non 
cultivés par échantillonnage des chenilles; recherche de succession; analyse 
uni- et multidimensionnelle de l'effet temporel, spatial et environnemental 
(en particulier la structure du paysage) sur cette distribution à l'aide 
d'analyses factorielles et canoniques des correspondances (AFC et ACC). 
2. Quantification des échanges de papillons appartenant aux espèces inféodées 
et non inféodées ayant lieu entre les vergers/cultures et les écosystèmes 
adjacents, à l'aide d'un piège Malaise bidirectionnel placé à l'interface des 
4 côtés de 6 vergers et cultures et leurs écosytèmes adjacents; analyse uni-
et multidimensionnelle de l'effet spatial et environnemental (structure du 
paysage et type de verger) sur les échanges à l'aide d'analyses factorielles 
et canoniques des correspondances (AFC et ACC). 
3. Etude de la recolonisation des vergers traditionnels par échantillonnage des 
chenilles après l'appiication d'un traitement avec un insecticide polyvalent 
et analyse uni- et multidimensionnelle de l'effet temporel, spatial et 
environnemental à l'aide d'analyses factorielles et canoniques des 
correspondances (AFC et ACC). 
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L'étude de la distribution des tordeuses dans les vergers traditionnels d'arbres 
à haute tige montre que les densités d'individus varient fortement d'une année à 
l'autre et d'un verger à l'autre. La fenêtre temporelle de l'activité des larves est 
relativement étroite (de mi-avril à début juin pour les espèces n'ayant qu'une 
génération) mais une succession d'espèces a néanmoins été relevée. Du printemps au 
début de l'été, le facteur temps explique une part significative de la variation des 
espèces pour une des années d'étude, de même que la proximité d'autres vergers 
comme élément du paysage environnant et la position géographique. 
La structure des échanges est homogène du point de vue de la proportion des 
espèces inféodées, ainsi que d'une année à l'autre, les émigrations compensant les 
immigrations pour un piège Malaise donné. Une expérience de lâcher-recapture et 
l'utilisation de la statistique de Mantel pour données multidimensionnelles prouvent 
que le piège Malaise bidirectionnel mesure une activité à l'interface. Les facteurs 
écologiques expliquant significativement la différence observée dans l'activité des 
tordeuses sont la position géographique du verger/culture (effet spatial), le type 
d'habitat (verger traditionnel vs. culture fruitière) et le paysage directement adjacent, 
en particulier s'il s'agit de forêt. A une distance plus grande des interfaces, le paysage 
n'a plus d'influence. Pour une fraction du peuplement, c'est-à-dire la guilde des 
espèces inféodées au pommier, l'influence des facteurs écologiques est semblable. 
L'effet des facteurs écologiques est plus faible en 1993 qu'en 1992. 
Le traitement insecticide affecte significativement les populations de tordeuses 
vivant dans le verger pendant la saison qui suit l'application, mais n'est plus décelable 
l'année suivante. La variance observée entre les vergers traités, lors de la phase de 
recolonisation ne peut être expliquée par un seul facteur, mais est dépendante à la 
fois de la position géographique du verger, de la présence de forêts et d'autres vergers 
dans les environs ainsi que du nombre d'arbres. 
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9.2 Summary 
The object of this study is to describe three aspects connecting the tortricids 
(Lep. Tortricidae) to the traditionnal orchards with high stem trees and apple tree 
cultivation in the Lemanic Bassin (Switzerland). 
1. Study of the tortricids distribution in the traditionnal non-cultivated 
orchards by sampling of the larvae; research of succession; uni- and multi-
dimensionnal analysis of the time effect, as well as the spatial and 
environmental effects (particularly the landscape structure) . on this 
distribution by means of correspondence and canonical correspondence 
analysis (CA and CCA). 
2. Quantification of moth exchanges belonging to the associated and non 
associated species occuring between the orchards/crops and the adjacent 
ecosystems with a bidimensionnal Malaise trap placed at the interface of the 
4 sides of 6 orchards and crops with their adjacent ecosystems; uni and 
multi-dimensionnal analysis of the spatial and environmental effects 
(landscape structure and orchard type) on the exchanges, based on 
correspondence and canonical correspondence analysis (CA and CCA). 
3. Study of the recolonization of the traditionnal orchards by sampling of 
the larvae after having carried out a polyvalent insecticide treatment; uni-
and multi-dimensionnal analysis of the temporal, spatial and environmental 
effects by means of correspondence and canonical correspondence analysis 
(CA and CCA). 
The study of tortricids distribution in the traditionnal orchards with tall 
standards trees shows that the density of individuals strongly varies from one year to 
another and from one given orchard to the other. The time-window of larval activity 
is relatively narrow (from mid-april to beginning of june for the one generation 
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species), nevertheless, a species succession has been observed. During spring and the 
beginning of summer, the time explains a significative share of the species variation 
for one of the sampling season. Other orchards propinquity as part of the surrounding 
landscape is also an explanatory factor as well as the geographical position. 
With regard to the associated species as well as from one year to the other, the 
exchange structure is homogeneous. Emigration rate compensates immigration for 
one given Malaise trap. A release-recapture test and the use of Mantel statistics for 
multidimensionnal data proves that the bidirectionnal Malaise trap measures some 
activity at the interface. Ecological factors which significatively explain the observed 
difference in the tortricids activity are the geographical position of the orchard/crop 
(spatial effect), the habitat type (traditionnal orchards/apple-tree cultivation) and the 
very near landscape when the latter is a forest. On a wider scale, the landscape looses 
its influence. For part of the settlement, i.e. the guilde of species associated to the 
apple-tree, the influence of ecological factors is similar. Furthermore, the effect of 
the ecological factor is weaker in 1993 than in 1992. 
A insecticide treatment has a strong effect on the tortxicid population of the 
considered orchard during the year which follows the application of the treatment, 
but can no longer be identified the following year. During recolonization process, 
observed variance between the orchards which have undergone treatment cannot be 
explained with one and only factor, but is at the same time related to the orchard's 
geographical position, to the presence of forest and other orchards in the 
surroundings, as well as the number of trees in the given orchard. 
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9.3 Zusammenfassung 
Ziel dieser Arbeit ist es drei Aspekte der Beziehung zwischen Wicklern (Lep. 
Tortricidae) und traditionellen Hochstammanlagen sowie Apfelkulturen des 
Genferseegebiet (Schweiz) zu beschreiben. 
1. Untersuchung der Verteilung der Wickler in den traditionellen, nicht 
bewirtschafteten Obstgärten mit Puppenerhebungen; 
Sukzessionsuntersuchungen; ein- und mehrdimensionale Analyse des Zeit-, 
Raum- und Umwelteffektes (insbesondere der Landschaftsstruktur) auf die 
Verteilung mit Hilfe von faktoriellen und kanonischen 
Korrespondenzanalysen (FKA und KKA). 
2. Quantifizierung des Austausches der Schmetterlinge der auf Apfelbäumen 
lebenden und übrigen Arten zwischen Obstgarten/Kultur und den 
angrenzenden Ökosystemen. Dies wurde mit zweiseitigen Malaise-Fallen 
durchgeführt, die an der Zwischenseite (Grenze) der 4 Seiten der 6 
Obstanlagen und der Kulturen und den angrenzenden Ökosystemen 
angebracht worden sind. Die Auswertung des Raum- und Umwelteffektes 
(Landschaftsstruktur und Obstanalagentyp) auf den Austausch wurde mit 
ein- und mehrdimensionalen Verfahren mit Hilfe von faktoriellen und 
kanonischen Korrespondenzanalysen durchgeführt (FKA und KKA). 
3. Untersuchungen zur Wiederbesiedlung der traditionellen Obstgärten wurden 
mit Puppenerhebungen nach der Anwendung eines polyvaleneten 
Insektizides durchgeführt. Ein- und mehrdimensionale Analysen des Zeit-, 
Raum- und Umelteffektes (insbesondere der Landschafts struktur) wurden 
mit Hilfe von faktoriellen und kanonischen Korrespondenzanalysen 
ausgewertet (FKA und KKA). 
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Die Untersuchungen zur Verteilung der Wickler in traditionellen 
Hochstammobstanlagen zeigen, dass die Individuendichte von Jahr zu Jahr und von 
einer Anlage zur anderen stark variieren. Die Aktivität der Larven ist zeitlich eng 
begrenzt (von Mitte April bis anfangs Juni, für die Arten mit nur einer Generation), 
trotzdem konnte eine Sukzession der Arten gefunden werden. Der Faktor Zeit von 
Frühling bis Sommeranfangs, die Nähe zu anderen Obstanlagen als 
Landschaftselemente und die geographische Lage erklären einen signifikanten Teil 
der Veränderung der Arten für eines der Untersuchungsjahre. 
Die Struktur des Austausches ist bezüglich der Proportion der auf Apfelbäumen 
lebenden Arten sowie von einem Jahr zum anderen homogen. Die 
Auswanderungsrate gleicht die Einwanderungsrate pro Malaise-Falle aus. Ein 
Freilassungs-Wiederfang Experiment und die Statistik von Mantel für 
mehrdimensionale Daten beweist, dass die zweiseitige Malaise-Falle die Aktivität 
im Grenzbereich misst. Die beobachteten Unterschiede der Wickleraktivität werden 
mit Signifikanz durch die ökologischen Faktoren, geographische Lage der 
Obstanlagen/Kultur (rämlicher Effekt), Habitattyp (traditionelle Obstgarten vs. neue 
Obstanlage) und der unmittelbar angrenzenden Landschaft, vor allem wenn es sich 
um Wald handelt, erklärt. Auf einer anderen, höheren Ebene hat die Landschaft 
keinen Einfluss mehr. Ähnlich wie auf die Wickleraktivität wirken sich die 
ökologischen Faktoren auf die Arten aus, die an Apfelbäume gebunden sind. Der 
Einfluss der ökologischen Faktoren ist 1993 schwächer als 1992. 
Eine Insektizidbehandlung beeinträchtigt die Wicklerpopulation im Laufe des 
Jahres signifikant, im Folgejahr aber ist der Einfluss nicht mehr nachweisbar. Die 
beobachtete Varianz zwischen den behandelten Obstanlagen kann nicht mit nur einem 
Faktor erklärt werden, sie ist gleichzeitig von der geographischen Lage, vom 
Vorkommen von Wald und anderen Obstanlagen in der Umgebung sowie von der 
Anzahl von Obstbäumen abhängig. 
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